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La teoría de las historias vitales (“life histories”) trata de establecer la distribución de
los principales eventos que se dan en la vida de los individuos. Sucintamente, se basa en la
idea de que esta distribución temporal de los eventos que tienen lugar a lo largo de la vida
afecta a la contribución genética que un individuo deja a la siguiente generación; esta
contribución representa el “fitness” evolutivo de ese individuo (Daan y Tinberger, 1997). Las
lagartijas son organismos adecuados para los estudios de las historias vitales, por las
variaciones morfológicas y comportamentales que exhiben, y por la relativa facilidad con la
que las historias vitales pueden ser cuantificadas (Ballinger, 1983). En particular, son
razonablemente fáciles de medir las probabilidades de supervivencia de cada edad específica
y las características reproductoras de muchas lagartijas en su entorno natural. En general, las
lagartijas tienen períodos pre-reproductores razonablemente cortos, a menudo caracterizados
por una elevada mortalidad, seguido de un período reproductor variable en longitud y sin
ningún o un corto período post-reproductor. Las lagartijas no exhiben importantes cambios
morfológicos post-embrionales y crecen continuamente, aunque en una tasa decreciente, a lo
largo de su vida (Ballinger, 1983).
Hay tanto evidencias teóricas como experimentales que dicen que la tasa de
mortalidad de adultos y juveniles es uno de los principales determinantes de la dinámica de
las poblaciones y de la evolución de las historias vitales (p.ej., Charlesworth, 1980; Jayne y
Bennett, 199Q Laurie y Brown, 1990; Roff, 1992; Janzen, 1993). Además, la supervivencia
diferencial de los individuos en edad pre-reproductora puede ser un determinante importante
de la variación en el éxito reproductor a lo largo de la vida (Clutton-Brock, 1988) y
características del individuo que influyen en la supervivencia, es muy probable que estén bajo
una fuerte selección. Por lo tanto, son necesarias estimaciones de supervivencia para
1
Introducción.
diferenciar entre las diferentes hipótesis relacionadas con la naturaleza de las fuerzas
selectivas que conducen a la evolución de las historias vitales (p.ej., Stearns, 1977;
Charlesworth, 1980; Gibbs y Grant, 1987; Jayne y Bennett, 1990; Sinervo y Huey, 1990).
En el periodo pre-reproductivo, tanto variables morfológicas como comportamentales
y del uso del espacio pueden influir en la supervivencia de los individuos hasta la edad
reproductora. Unicamente aquellos individuos que viven hasta la madurez reproductora
pueden contribuir a la descendencia de la segunda generación. Consecuentemente, es
probable que las características que influyen en la supervivencia de los juveniles, estén bajo
fuerte selección. Estas características biológicas, son resultado de respuestas a factores tanto
genéticos como no genéticos (ambientales).
Entre las características que afectan a la probabilidad de alcanzar la edad adulta se
encuentran las variables fenotípicas, algunas resultado de factores genéticos y maternales, y
otras seleccionadas por las presiones ambientales con las que se encuentran los individuos
durante su ontogenia. La forma particular en que la mortalidad difiere según la fecha de
eclosión, el tamaño, la condición corporal, el sexo y la tasa de crecimiento puede tener
importantes consecuencias para la estructura y dinámica de las poblaciones (Bacon, 1982;
Smith y Sibly, 1985; Forsman, 1993). Por ejemplo, estudios del efecto del tamaño corporal
sobre la supervivencia de los individuos juveniles de los iguánidos, han demostrado que los
individuos más grandes tienen una mayor supervivencia que los individuos más pequeños
(p.ej., Ferguson y Fox, 1984; Ferguson et al., 1982).
La supervivencia diferencial que se da entre los individuos que se encuentran en una
edad pre-reproductiva puede ser resultado no sólo de las características morfológicas de los
individuos, sino también de diferencias en el comportamiento y uso del espacio. Es, sobre
todo, en aquellas especies que tienen un comportamiento territorial, tanto durante la edad
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juvenil como adulta, donde la agresividad y el comportamiento territorial, así corno el uso del
espacio, pueden influir en la probabilidad de supervivencia. En las lagartijas, como en otros
taxones territoriales, las ventajas de tener un comportamiento territorial incluyen acceso a
recursos limitados como el alimento o refugios anti-depredadores, así como un aumento del
potencial de emparejarse (Stamps, 1977). En consecuencia, la supervivencia (Fox, 1978) y el
éxito reproductivo (Ruby, 1981) están ligados a la conducta territorial. Sin embargo, se sabe
poco acerca de los patrones de adquisición de un territorio y qué efecto tiene su posesión
sobre el éxito de los juveniles. Los animales dominantes aseguran un territorio excluyendo a
los subordinados de un hábitat óptimo (Krebs, 1971; King, 1973). Esta asunción constituye la
base para argumentar que el grado de agresividad individual o la dominancia pueden ser
importantes en determinar el tamaño y calidad del dominio vital que una lagartija puede
asegurarse. Algunos dominios vitales contienen microhábitats que pueden proporcionar
mejores refugios frente a depredadores o proporcionar más y maybr calidad de alimento
(Martin y Salvador, 1992; Martín y López, 1998), y así, el uso del microhábitat puede tener
un efecto directo sobre la supervivencia (Tracy, 1982). Por ejemplo, Fox (1978) demostró
que los dominios vitales de los juveniles supervivientes de Uta siansturiana tenían
microhábitats más diversos y con más acceso a comida y refugios, comparados con los de los
no supervivientes. Sin embargo, el tamaño y calidad del dominio vital pueden estar asociados
con la calidad fenotípica del individuo. Por ejemplo, el tamaño corporal y los factores
sociales, tales tomo la agresividad, la habilidad de lucha y la dominancia relativa, influyen en
el tamaño del dominio vital y en el uso del microhábital en los saurios (Stamps, 1 977b; Rose,
1982; Schoener y Schoener, 1982). Recíprocamente, propiedades del dominio vital como la
abundancia de comida y lugares para solearse pueden influir en la calidad fenotipica, y
también en la supervivencia.
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OBJETIVOS E HIPÓTESIS
La presente tesis se enmarca dentro del contexto comentado. Con ella se quiere
investigar que consecuencias tienen sobre la supervivencia hasta la edad reproductora la talla,
el comportamiento territorial, la agresividad y el uso del espacio de los individuos juveniles
de la Lagartija colilarga (Psanzrnodrornus algirus), un lacértido de tamaño mediano que se
encuentra en gran variedad de hábitats de la Península Ibérica (Bohme, 1981). Para ello, se ha
abordado un estudio observacional en el campo en el que se ha seguido a una cohorte de
individuos desde su nacimiento hasta la adquisición de la madurez. Mediante técnicas de
capturas, marcaje y recapturas, se ha estimado la tasa de mortalidad en cada fase de su
desarrollo.
Simultáneamente, se han utilizado métodos experimentales en el campo y en terrarios,
para analizar el papel que desempeña en la supervivencia factores tales como la talla y el
comportamiento agresivo.
A continuación se detallan los objetivos concretos que se pretende estudiar y las
hipótesis planteadas para cada uno de ellos:
-Efecto de la fecha de eclosión y la morfología en la supervivencia: Se quiere
examinar cuales son las tasas de supervivencia desde el nacimiento hasta la edad
adulta por medio de capturas y recapturas de una misma cohorte de individuos
capturados por primera vez como recién nacidos. Por medio de este método se puede
examinar como influyen las diferentes variables morfológicas, así como la fecha de
eclosión, en la probabilidad de supervivencia en los diferentes periodos de actividad
por los que pasan los individuos juveniles hasta que alcanzan la edad adulta. La
hipótesis de partida es que aquellos individuos que nacieron antes y poseen un mayor
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tamaño corporal tienen una mayor probabilidad de supervivencia y alcanzan una
mejor posición social como adultos.
-Factores morfológicos y coniportamen tales que afectan a la adquisición de un
dominio vital: Se quiere examinar por medio de experimentos qué determina el éxito
en los conflictos entre juveniles, así como qué ventajas tiene la agresividad sobre el
tamaño y calidad del dominio vital. La hipótesis de partida es que aquellos individuos
más agresivos y de mayor talla ganan los conflictos intra específicos y adquieren
dominios vitales de mayor tamaño y mejor calidad.
-Efecto del tamaño y calidad del dominio vital en la supervivencia: Se quiere
examinar como influye en la probabilidad de supervivencia el tamaño y calidad
(diversidad de microhábitats) del dominio vital. La hipótesis de partida es que
dominios vitales grandes y con mayor complejidad de microhábitats influyen
positivamente sobre las probabilidades de supervivencia.
ESPECIE DE ESTUDIO
La Lagartija Colilarga, Fsammodromus algirus (Linnacus, 1758), es un lacértido de
tamaño mediano. La longitud cabeza - cuerpo alcanza en la Sierra de Guadarrama los 91 mm
en los machos y 93 mm en las hembras (Salvador, en Perez-Mellado, 1998). La cola puede
alcanzar los 230 mm (Carretero y Llorente, 1993; Castroviejo y Salvador, 1970). En la Sierra
de Guadarrama la longitud cabeza-cuerpo de los recién nacidos varía entre 24 - 29 mm. Los
individuos alcanzan la madurez sexual en su segunda primavera cuando su longitud cabeza-
cuerpo está entre los 65 - 70 mm (Civantos, datos inéditos). El dorso y los costados muestran
un color pardo uniforme de tonalidad variable. Aparecen dos lineas dorso laterales de tonos
crema amarillento a blanco, nítidas en los dos sexos y que pueden desaparecer en los machos
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mayores. Las partes inferiores de Ja cola, especialmente en su mitad anterior son de tonos
anaranjados suaves; sobre todo, en los individuos subadultos y juveniles.
Esta especie se halla presente en el sur de Europa y Africa septentrional (Bóhme,
1981), desde el norte y centro de Marruecos hasta el norte de Túnez y Argelia. En Francia
penetra por la costa mediterránea hasta la cuenca del Ródano (Bons, 1989). También se
distribuye por la mayor parte de la Península Ibérica, a excepción de la mitad septentrional de
Galicia y el porte de Cantabria y el País Vasco. Ocupa zonas con una cobertura arbustiva
densa (Mellado, 1980), mostrando una clara preferencia por los sustratos de hojarasca. Dentro
de las comunidades de saurios mediterráneos, es la especie que emplea de modo más intenso
la dimensión vertical del microhábitat (Mellado, 1980). Se encuentra desde el nivel del mar
hasta los 2400 m en las sierras meridionales (I3arbadillo, 1987).
En la Sierra de Guadarrama, P. algirus hiberna desde finales de octubre hasta
principios de marzo. Justo despues de emerger de la invernada, cbmienza el periodo de
reproducción, en el que los machos defienden territorios y luchan contra otros machos por el
acceso a las hembras (Salvador et al., 1995). También los individuos juveniles y subadultos
defienden activamente territorios contra intrusos de su misma clase de edad (Civantos, datos
inéditos). Los machos adultos de mayor talla, presentan durante el periodo de celo una intensa
coloración roja, anaranjada o amarillenta en la cabeza, la cual, se extiende de forma variable
por los lados de la misma. En la Sierra de Guadarrama, las hembras producen una única
puesta por añó. La duración de la vitelogénesis es de aproximadamente 6 - 8 semanas; la
incubación dura de 35 aSO días, el tamaño de puesta varía entre 2 -11 huevos y las eclosiones
se producen entre mediados de agosto y principios de octubre (para más información sobre la




El trabajo de campo de la presente tesis se desarrolló en un “melojar” perteneciente al
término municipal de Navacerrada (400 44’ N, 40 00’ W, altitud = 1300 m), en el área de la
Sierra de Guadarrama (provincia de Madrid). La parcela de estudio utilizada para el trabajo
de capturas y recapturas, el observacional y parte del experimental, se delimitó dentro de este
bosque durante marzo de 1996. El tamaño máximo utilizado en función del tipo de estudio
fue de 1.5 ha y el mínimo fue de 900 m2. La parcela de estudio se delimitó mediante marcas
dispuestas cada 10 m.
La vegetación del área de estudio está caracterizada por árboles de roble melojo
(Ouercuspyrenaica), con rebrotes de la misma especie que forman parches arbustivos bajos,
con abundante hojarasca bajo los mismos. También se encuentran, pero de manera dispersa,
grupos de arbustos grandes y perennes de jara estepa (Cistus laurfolius). Dentro del bosque
se pueden encontrar, menos frecuentemente, una gran variedad de arbustos entre los que cabe
destacar la rosa silvestre (Rosa sp.), zarzas (Rubus sp) y majuelos (Crataegus monogyna).
Presentes en el bosque, de manera dispersa, hay grandes parches de rocas graníticas, así como
zonas con poca cubierta de vegetación en la que abundan los matorrales de lavanda
(Lavandula stoechczs) y manzanilla (Santolina rosmarin folia). Los depredadores potenciales
de 1’. algirus que se encuentran en el área de estudio son: el lagarto ocelado (Lacerta lepida),
la culebra bastarda (Malpolon monspessulanus) y la culebra lisa meridional (Coronelía
girondica), aves, como el arrendajo (Garrulus gíandarius), el cernícalo vulgar (Falco
tinnunculus), el cuervo ((‘orvus corax) y pequefios mamíferos. A estos depredadores
potenciales habria que añadir, para los individuos recién nacidos y juveniles de la especie, la
depredación observada por parte de los adultos (Civantos, datos inéditos).
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Capítulo 1
FACTORES QUE AFECTAN A LA SUPERVIVENCIA INVERNAL DE LOS
RECIEN NACmOS.
RESUMEN
Para examinar los factores relacionados con la supervivencia invernal de los recién
nacidos de Psamrnodj-omus algirus, se realizó un estudio de captura-marcaje y recaptura de
una cohorte de recién nacidos. En este capítulo, se examina el efecto del tamaño corporal,
la estructura de la vegetación del dominio vital, la condición de la cola, el sexo y la fecha
de eclosión estimada, sobre la supervivencia desde el otoño hasta Ja primavera de los
recién nacidos. Los resultados de un análisis de regresión logística demostraron que la
mayor probabilidad de supervivencia estuvo asociada con un mayor tamaño corporal, alto
grado de cobertura, y una fecha temprana de eclosión. La condición de la cola y el sexo no
estuvieron asociadas con la supervivencia invernal.
JNTRODUCCION
En la mayoría de los reptiles que habitan las zonas templadas, los nacimientos se
producen con más frecuencia durante el final del verano y el otoño, poco tiempo antes de
que los individuos entren en hibernación (Tinkle, 1962; Wharton, 1966; Gibbons, 1972).
Esto significa que los recién nacidos tienen un periodo relativamente corto para
alimentarse antes de iniciar la hibernación y, por lo tanto, deben sobrevivir a ésta con las
reservas energéticas que han adquirido durante este período. La información de que se
dispone acerca de la mortalidad en el campo de los individuos recién nacidos es muy
escasa (Wilbur y Morin, 1988; Turnes 1977), lo que se debe, principalmente, al pequeño
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tamaño de los animales más jóvenes, que ,simplemente, los hace más dificil de encontrar y
capturar que a los adultos (Werner y Gilliam, 1984). Algunos estudios han examinado el
efecto del tamaño corporal sobre la supervivencia invernal de los lacértidos y son varios
los estudios que han demostrado que los individuos más grandes tienen más ventajas
respecto a la supervivencia que los individuos más pequeños (Fox 1975, 1978; Ferguson et
al. , 1982). Además del tamaño de cuerpo, otros factores que pueden afectar a la
supervivencia invernal son las características del microhábitat que poseen los dominios
vitales de los individuos juveniles. Fox (1978) demostró que los dominios vitales de los
juveniles supervivientes del iguánido U/a stansburiana tenían microhábitats más diversos
que los individuos no supervivientes, sugiriendo que los supervivientes tenían acceso a
mejor calidad de comida, así como a refugios más seguros que los no supervivientes.
Otro factor que puede afectar a la supervivencia invernal es la pérdida de la cola.
La pérdida de la cola antes de entrar en hibernación puede reducir las probabilidades de
sobrevivir hasta la primavera (Arnold, 1984). Bauwens (1981) observó en los recién
nacidos de la lagartija de turbera (Laceria viv4nara) una proporción significativamente baja
de individuos que tenían la cola rota y que habían sobrevivido al invierno, sugiriendo que
aquellos individuos tenían reducidas las reservas de grasa que utilizaban durante la
hibernación. La pérdida de la cola también puede limitar la captura de presas de alta
calidad (Martin y Salvador, 1993b) y puede por tanto afectar a la calidad y cantidad de las
reservas encrgéticas.
La dispersión, tanto antes como después de la hibernación, también puede influir en
la supervivencia. La dispersión puede tener efectos positivos sobre la supervivencia
cuando los lugares potenciales de destino son mejores que los sitios de origen (Horn, 1983;
Stenseth and Lidicker, 1992). También la dispersión puede reducir la competencia
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intraespecífica (Morris, 1982; Anderson, 1989) y evitar la endogamia (Dobson y Iones,
1985; Blouin y Blouin, 1988; Johnson y Gaines, 1990). Pero la dispersión puede tener
costes, como, por ejemplo, que los requerimientos energéticos sean mayores y haya mayor
riesgo de depredación durante los desplazamientos (Stenseth, 1983; Shields, 1987).
Además, los lugares finales de asentamiento pueden ser de peor calidad que los lugares
natales (Stenseth, 1983), y esto puede generar costes relacionados con la pérdida de
familiaridad con el nuevo entorno, y quizás, con el nuevo entorno social (Shields, 1987;
Anderson, 1989; Párt, 1990).
En este capitulo se examinan los efectos de Ja talla, la estructura de la vegetación
del dominio vital, la condición de la cola, el sexo y la dispersión sobre la supervivencia
invernal de los recién nacidos de Psamnzod.romus algirus.
MATERIAL Y METODOS
El estudio se realizó durante 1996 en el área de 1.5 ha situada en el bosque de roble
melojo (Quercuspyrenaica) cercano a Navacerrada (Madrid). Entre el 15 de julio y el 15
de octubre, se visitó el área de estudio cada día, y se buscaron los recién nacidos entre las
0930 y 1330 h. Los recién nacidos fueron capturados a mano y se anotaba en un mapa del
área de estudio el punto donde el individuo fue visto por primera vez. Los individuos
capturados fueron marcados mediante corte de dedos para su identificación permanente y
luego fueron llevados a la estación biológica de “El Ventorrillo”, donde eran pesados, con
una precisión de 0.Olg, mediante una balanza electrónica. La longitud cabeza-cuerpo
(LCC) se midió con una precisión de 0.5 mm por medio de una regla. También, se anotó la
condición de la cola (sí estaba entera o rota). Para determinar el sexo de los recién nacidos,
se anoté el número de poros femorales, el número de escamas ventrales y el número de
‘o
Cap. 1. Factores que afectan a la supervivencia invernal de los recién nacidos.
ocelos laterales en el lado derecho. Con estas variables se realizó un análisis discriminante
(ver a continuación). Las escamas ventrales (a partir de la segunda línea en dirección
longitudinal) se contaron con la utilización de una lupa de 10 aumentos. Las escamas se
empezaban a contar desde la línea perpendicular que hay entre los dos hombros hasta la
escama que precede a la inserción de las patas posteriores. Algunos individuos (n = 39)
fueron recapturados antes de entrar en hibernación para tomarles otra vez las medidas
morfométricas. Para estos individuos recapturados, se calculó la tasa de crecimiento entre
la primera captura y la recaptura, y también se anotó la distancia que habían recorrido
durante este tiempo entre ambos puntos de captura. Para estimar la fecha de eclosión de
todos los individuos capturados, se utilizó la diferencia en milímetros entre la talla en la
primera captura y la talla media al nacer de esta especie (ver Bauwens y Díaz-Uriarte,
1997), la cual se dividió por la tasa de crecimiento media, anteriormente calculada (0.12
mm! día). Con esto se obtuvo un determinado número de días que flaeron substraídos al día
de captura.
Para examinar como influían las características del microhábitat sobre la
supervivencia de los recién nacidos, se midió el microhábitat asociado con el punto donde
los individuos fueron vistos por primera vez. Para cuantificar la estructura del
microhábitat, se tomaron 4 transectos de 5 metros cada uno, uno por cada dirección de los
4 puntos cardinales, partiendo desde el punto donde había sido visto el individuo. Para ello
se usó un listón calibrado sostenido verticalmente, y a intervalos de un metro, se anotaron
los contactos del palo con cada tipo de substrato (hojarasca, hierba, arena y roca) al nivel
del suelo. Las rocas fueron categorizadas según su tamaño como: < 25 cm, entre 25 - 50
cm, y > 50 cm de diámetro. Usando el mismo procedimiento, con el listón sostenido
verticalmente, se anotaron los contactos de la vegetación a 5, 10, 25, 50, y 100 cm de
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Cap. 1. Factores que afectan a la superv¡venca invernal de los recién nacidos.
altura. Este procedimiento proporcionó 20 puntos de muestreo por observación, que
permitieron calcular el valor de 11 variables de microhábitat: el número de contactos con
cada categoría de substrato, y con cada altura de la vegetación (Noon, 1981; Scheibe,
1987). Se utilizó un análisis de componentes principales (ACP) para reducir las 11
variables de microhábitat a un numero más pequeño de componentes independientes.
Unicamente se utilizaron los
solución inicial factorial fue
Usando este procedimiento, se
dominio vital de un individuo
Entre el 24 de febrero
día para buscar y capturar
individuos recapturados eran
luego eran soltados durante el
el punto donde el individuo
factores que explicaban más del 10% de la varianza y la
rotada por el procedimiento Varimax (Nie et al., 1975).
muestreó un área que era muy similar al tamaño medio del
(Civantos, obs. pers.).
y el 29 de abril de 1997, el área de estudio
a los individuos que habían sobrevivido
procesados de la misma manera que los
mismo día y en el mismo sitio de captura.





Para buscar a los
individuos que podían haber migrado y abandonado el área de estudio, se exploró un día a
la semana (de agosto a octubre de 1996 y de febrero a marzo de 1997) una banda de 20
metros de anchura que circundaba todo el área de estudio. Además, en un área contigua a
la de estudio, se buscó intensivamente durante 1997 a los individuos que pudieran haberse
movido entre 20 y 90 metros desde el borde del área de estudio. También, hasta mediados
de septiembre de 1997, se visitó a intervalos irregulares el área de estudio y se recapturó
algún individuo marcado que no había sido recapturado previamente. Las cortas distancias
movidas entre recapturas, el bajo número de recapturas obtenidas en la banda de 20 m y el
que no hubiera recapturas en el área contigua de 110 metros, indican que los individuos no
recapturados no sobrevivieron al invierno. Para estimar la probabilidad de recaptura, se
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analizaron los datos con un modelo probabilistico para el análisis de capturas y recapturas
(Lebreton et al., 1992).
Como no se podía sexar a los recién nacidos, ni a los individuos recapturados
durante la primavera, por un único carácter externo, se utilizó para este fin una
combinación de caracteres. Para obtener la combinación de caracteres que permitiera
conocer el sexo de los individuos recién nacidos, se utilizó un procedimiento que asigna el
sexo a partir de las diferencias entre machos y hembras en el número de escamas ventrales
(Bauwens y Thoen, 1982; Lecomte et al., 1992). Para usar este método lo primero es
demostrar que el número de escamas ventrales no varía durante el crecimiento. En este
método también se usó el número de poros femorales y el número de ocelos laterales,
caracteres que varian entre machos y hembras de los adultos de P. algirus (Mellado y
Martínez, 1974).
Durante mayo de 1997, se capturó una muestra de individuos juveniles grandes
(LCC > 45 mm, n = 104) y se identificó el sexo al que pertenecían por el tamaño más
grande de los poros femorales de los machos. A estos individuos se les contó el número de
escamas ventrales, el de poros femorales y el de ocelos laterales. Estas variables mostraban
alta repetibilidad entre los individuos recién nacidos en 1996 y luego recapturados en 1997
(escamas ventrales: R = 0.8, F144 = 81.11, P < 0.001; poros femorales: R = 0.74, F143 =
54.94, ¡‘<0.001; ocelos laterales: R= 0.62, F143 = 26.97, ¡‘<0.00 1). Para encontrar una
función que permitiera discriminar el sexo en los juveniles grandes capturados en 1997, se
usó un análisis discriminante por pasos, y la función obtenida, se aplicó a los recién
nacidos de 1996. El número de poros femorales, escamas ventrales y el número de ocelos
laterales fue logarítmicamente transformado antes de realizar los análisis estadísticos. La
función discriminante incluía, por este orden, las siguientes variables: número de escamas
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ventrales, número de poros femorales y número de ocelos laterales. Los coeficientes no
estandarizados de la función discriminante fueron: log. escamas ventrales (47.43), log.
ocelos laterales (-2.75), Iog. poros femorales (-16.27) y la constante (-46.27). La función
discriminante obtenida ~ 121.223, P<0.00l) asignaba el sexo correctamente al 92%
de la muestra de juveniles capturados en 1997.
Para examinar los factores relacionados con la supervivencia de los recién nacidos
hasta la primavera, se utilizaron modelos de regresión logística, con la supervivencia como
variable dependiente, sobre varias variables independientes de los individuos capturados en
1996. Se utilizó un procedimiento basado en “likelihood ratio”. Este procedimiento
proporciona un estadístico de “likelihood ratio” como un indicador de ajuste del modelo a
los datos, un estimador de máxima verosimilitud (f3, un coeficiente de la pendiente, que
representa un cambio en la escala “logit” para un cambio de una unidad en la variable
independiente) y el error estándar de los parámetros independientes. Para estimar la
significación de las variables independientes, se calculé la diferencia en “desvianza” para
el modelo con y sin la variable independiente de interés. Luego se comparaba este valor
(6) con la distribución Chi-cuadrado para verificar la hipótesis de que la omisión en el
modelo de una determinada variable decrecía significativamente el apoyo al modelo
(Hosmer y Lemesbow, 1989).
La supervivencia se codificó como 1 (individuos que fueron recapturados en 1997)
ó 2 (no rec¿pturados en 1997). Se realizó un primer análisis con la muestra de individuos
recapturados en 1996. Las variables independientes en este análisis fueron la tasa de
crecimiento y la distancia movida durante 1996. En un segundo análisis, se empezó con un
modelo saturado que contenía las siguientes variables independientes: 1- LCC, fecha
estimada de eclosión, 2- los valores del primer factor (PCI) del ACP de las variables de
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microhábitat, 3- el sexo, como se había estimado a partir del análisis discriminante, y 4- la
condición de la cola (intacta o rota). La interacción entre LCC y el primer factor del ACP
también fue incluido en el modelo. En un segundo paso, se redujo el número de variables
explicatorias introducidas en el modelo, en un intento de encontrar un modelo más
parsimonioso que proporcionase una mejor representación de los datos.
RESULTADOS
Entre el 17 de agosto y el 7 de octubre de 1996 se capturaron 137 recién nacidos.
El rango de la LCC era 24.5 - 33 mm y del peso 0.26 - 0.94 g. De estos individuos, 113
tenían la cola intacta [longitud de la cola (±1 SE) = 55.2 + 0.5 mm], y 24 tenían la cola
rota (longitud de la cola = 28.5 + 3.2 mm). Durante agosto y octubre de 1996, la LCC en
la primera captura se correlacionaba significativamente con la tasa de crecimiento
(Correlación de Spearman, r~ = 0.37, P = 0.0 19). Si asumimos que la tasa de crecimiento
fue constante durante este período, esto sugiere que las diferencias en talla entre los
individuos de la primera captura pueden reflejar una variabilidad en su fecha de eclosión.
Entre el 24 de febrero y el 29 de abril de 1997, se recapturaron 69 individuos, 67 en
el área de estudio y 2 individuos más en la banda periférica de 20 metros. Siete individuos
más fueron recapturados dentro del área de estudio entre mayo y agosto de 1997. Se
recapturó un total del 55 % de la muestra inicial. La tabla 1 muestra las variables
morfométricas en la primera captura (1996), de las lagartijas que sobrevivieron o no hasta
la primavera de 1997. La probabilidad de recaptura estimada (±1 SD) fue de 0.84 + 0.55
(95 % intervalo de confianza = 0.70 — 0.92).
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La distancia media (±1 SE) entre los puntos de captura y récaptura dentro de 1996
fue 14.8 + 2.99 m (n = 39) y entre el punto de la primera captura en 1996 y el punto de
recaptura en 1997 fue 11.5 + 1.50 m (n = 64). No hubo diferencias entre la distancia
recorrida durante 1996 y la distancia recorrida entre años (test de Wilcoxon, Z = -0.564, P
= 0.57).
Cuando se aplicó la función discriminante del sexo a la muestra de individuos
recién nacidos, 62 fueron clasificados como hembras y 72 como machos (no se pudó
contar los poros femorales a tres individuos). No hubo diferencias significativas entre
machos y hembras en la LCC y peso (ANOVA bifactorial F1 ~ = 0.12, P = 0.73; F
2, P = 0.16, respectivamente). La interacción entre sexo y supervivencia no fue
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P = 0.1). Usando la misma función discriminante sobre los individuos recapturados en
1997, 43 fueron clasificados como machos y 33 como hembras.
Del ACP de las variables de microhábitat, se extrajeron 4 factores que juntos
explicaban el 65.5% de la varianza. El primer factor (PCI) explicaba el 27.8 % de la
varíanza, y describía un gradiente de cobertura desde suelo desnudo y parches abiertos de
hierba a densos arbustos bajos de roble melojo con abundante hojarasca. El segundo factor
describía un incremento en vegetación herbácea de 5-10 cm de altura, mientras el tercer
factor describía un incremento en vegetación herbácea y el cuarto factor una variación en
el número de rocas pequeñas. La correlación entre el PCI y Ja LCC no fue significativa
(Correlación de Spearman, r~ = 0.1, P = 0.14), pero hubo una correlación significativa
entre tasa de crecimiento y el PCI (r, = 0.39, F = 0.012).
Los resultados del primer análisis de regresión logística demostraron que la tasa de
crecimiento y la distancia recorrida durante 1996 no tenían un efecto significativo sobre la
probabilidad de supervivencia al invierno (tasa de crecimiento, P = 0.83; distancia
recorrida, P 0.25) en el modelo que incluía estas variables. Los resultados del segundo
análisis de regresión logística se presentan en la tabla 2. El modelo final del análisis de
regresión logística demostró que la LCC, PCi, LCC*PCI y la fecha estimada de eclosión,
tuvieron un efecto significativo sobre la probabilidad de supervivencia, mientras que el
sexo y la condición de la cola no tuvieron un efecto significativo en la probabilidad de
supervivencia (6 = 0.94, df = 1, P = 0.33 y 6= 2.09, df = 1, P = 0.14). Así que, los
resultados demuestran que la probabilidad de supervivencia estuvo asociada con tafia
grande, alto grado de cobertura, y fecha más temprana o más tardía de eclosión. También
hubo un efecto significativo de la interacción entre LCC y el PCi (tabla 2). Por ello se
realizaron dos análisis separados del efecto del PCI sobre la supervivencia, uno sobre los
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datos de individuos con una LCC menor que la media y otro sobre los individuos con LCC
mayor que la media. Entre los recién nacidos más pequeños, la supervivencia aumentaba
con el incremento del PCI> pero la relación no fue significativa (f3 = 0.51 + 0.34, G 2.34,
P = 0.13). Sin embargo, entre los recién nacidos más grandes, la relación entre el PCi y la
supervivencia fue negativa aunque no significativa (¡3 = -0.16 + 0.33, G = 0.25, P = 0.6).
Tabla 2. Resultados del análisis de regresión logística de la supervivencia sobre la longitud
cabeza-cuerpo (LCC), fecha de eclosión, y PCI (primer factor del ACP) en los 1’. algirus
que nacieron en 1996. 13 = estimador de máxima verosimilitud con el error estandar
asociado (SE).
variables G df f3 SE P
LCC 6.7 1 0,75 0.3 ‘ 0.0097
PCI 5.2 1 8.37 3.37 0.021
LCC*PCI 5.2 1 -0.29 0.13 0.021
FECHA DE2.9 1 -0.08 0.04 0.08
ECLOSIÓN
DISCUSIÓN
Los resultados demuestran que la talla es el factor más importante entre los que
afectan a la supervivencia invernal de los recién nacidos de P. algirus: a mayor LCC,
mayor probabilidad de supervivencia. Esto está de acuerdo con la hipótesis de que una
mayor talla corporal confiere un mayor “fitness” a los recién nacidos en reptiles (Wilbur y
Morin, 1988; Ferguson y Fox, 1984). Los resultados del análisis de regresión logística
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también demostraron que la fecha estimada de eclosión influía en la supervivencia. Como
hay un intervalo de un mes entre los nacimientos más tempranos y los más tardíos, es
probable que aquellos recién nacidos que eclosionan antes puedan crecer hasta alcanzar un
mayor tamaño antes de hibernar que los que eclosionan más tarde. De acuerdo con esto,
Bauwens y Verheyen (1987) demostraron que aquellos juveniles de Lacerta vivz~ara que
nacían antes, alcanzaban el tamaño más grande al final de la estación de actividad. Los
individuos más grandes pueden tener una menor mortalidad porque tienen una mayor
resistencia a la falta de alimento (Ferguson y Fox, 1984; Laurie y Brown, 1990), y también
porque pueden ser menos susceptibles a la depredación, bien porque son más dificiles de
capturar y manipular (Packard y Packard, 1988), bien porque tienen más reservas
energéticas para resistir durante el aletargamiento invernal y los primeros días de la
emergencia tras el invierno.
El segundo resultado de este capítulo es la asociación de los’supervivientes con una
mayor cobertura vegetal de arbustos bajos de melojo que los no supervivientes. Fox (1978)
demostró que los dominios vitales de los individuos supervivientes de los juveniles de Uta
stansburiana contenían una significativa mayor diversidad de plantas que los no
supervivientes. En el caso de P. algirus, los individuos que tenían dominios vitales con
más cobertura podrían tener más oportunidades de escapar de depredadores, y por ello
incrementar su probabilidad de supervivencia. Por el contrario, individuos que viven en
lugares cori áreas menos cubiertas, con más hierba y suelo desnudo sufrirían una mayor
mortalidad. En este estudio, la cobertura densa era sólo importante para los individuos más
pequeños, y en cambio, la supervivencia en los individuos más grandes decrecía con un
incremento en cobertura vegetal.
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Los juveniles de algunas especies pueden ser agresivos entre ellos y defender áreas
contra juveniles intrusos de su misma especie y sexo (Ruby y Baird, 1993). La
probabilidad de ganar los conflictos intraespecíficos es dependiente del tamaño (Stamps y
Krishnan, 1994; ver capitulo 4) y los juveniles dominantes pueden adquirir dominios
vitales mejores que los subordinados (Fox et al., 1981). El crecimiento puede estar
limitado en los sitios de menor cobertura, como demuestra la correlación entre tasa de
crecimiento y PCi, pero no se ha demostrado una asociación entre LCC y cobertura
vegetal. Así que, los recién nacidos grandes de P. algirus pueden competir por dominios
vitales con más cobertura. Sin embargo, como la cobertura no influí a en la probabilidad de
supervivencia de los individuos más grandes, otras ventajas asociadas con la complejidad
del hábitat, como por ejemplo la adquisición de una mayor talla en la próxima estación
podrían estar involucradas.
Los resultados demuestran que la condición de la cola no tiene un efecto sobre la
supervivencia invernal. Juveniles sin cola pueden haber compensado su baja capacidad de
escape por moverse menos o reducir su actividad (Martín y Salvador, 1993a). Los
juveniles de especies que usan sus colas como un almacén de reservas de grasa pueden
sufrir una mayor mortalidad invernal después de perder la cola (Bauwens, 1981).
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Capítulo 2
FACTORES QUE AFECTAN A LA SUPERVIVENCIA HASTA LA EDAD
ADULTA
RESUMEN
Las teorías de las historias vitales dicen que, la tasa de mortalidad de adultos y
juveniles puede jugar un papel muy importante en la dinámica de poblaciones y en la
evolución de las historias vitales. Además, la supervivencia diferencial de los individuos
en edad pre-reproductiva, puede ser una fuente importante de variación del éxito
reproductor a lo largo de la vida; caracteres que influyen en la supervivencia de los
juveniles son probables que estén bajo fuerte selección. En este capítulo, se examina,
usando los datos de un estudio de captura-marcaje y recaptura, la supervivencia desde la
eclosión hasta la madurez en una población natural de Psarn#nodrornus algirus. Se
encontró que la mortalidad desde el nacimiento hasta la madurez fue alta: únicamente un
8% de los machos y un 14% de las hembras que eclosionaron en 1996, sobrevivieron el
periodo entero de estudio hasta la madurez en 1998. La probabilidad de supervivencia fue
del 75% durante los dos períodos de hibernación, cuando las lagartijas están inactivas la
mayor parte del tiempo, y sobre un 25% durante su primera estación completa de
actividad, de la primavera al otoño. Los análisis, además, revelaron asociaciones
significativas entre supervivencia y longitud cabeza-cuerpo, condición corporal, sexo y uso
del microhábitat, respectivamente. Sin embargo, la relación entre supervivencia y los
caracteres morfológicos cambió entre períodos de tiempo, presumiblemente, porque las
fuentes de mortalidad durante la estación de actividad fueron diferentes de las de la
hibernación. La asociación entre supervivencia y condición corporal, también variaba entre
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periodos de tiempo, tanto para los individuos grandes y pequeños, como para los dos
sexos. Esto sugiere que la importancia relativa de los diferentes agentes selectivos puede
cambiar durante la vida de los individuos y variar entre machos y hembras por las
diferencias en tamaño corporal y comportamiento.
INTRODUCCIÓN
Hay tanto evidencias teóricas como experimentales que sugieren que la
probabilidad de supervivencia es uno de los principales determinantes de la evolución de
las historias vitales (p.ej., Charlesworth, 1980; Jayne y Bennett, 1990; Laurie y Brown,
1990; Roff, 1992; Janzen, 1993). Por lo tanto, son necesarias buenas estimaciones de
supervivencia para diferenciar entre las diferentes hipótesis relacionadas con la naturaleza
de las fuerzas selectivas que conducen a la evolución de las historias vitales (p.ej., Stearns,
1977; Charlesworth, 1980; Gibbs y Grant, 1987; Jayne y Bennett, 4990; Sinervo y Huey,
1990). Debido a dificultades logísticas, la información sobre las tasas de mortalidad de los
juveniles en condiciones naturales es muy escasa para muchos grupos de animales (p.ej.,
Wilbur y Morin, 1988). Esto es desafortunado por varias razones. Primero porque las
teorías de las historias vitales dicen que la relativa mortalidad de adultos y juveniles puede
jugar un papel muy importante en la evolución de la edad y el tamaño en la primera
reproducción, en el gasto reproductivo y en el reparto energético entre los diferentes
individuos dentro de una puesta o carnada (p.ej., Reznick et al., 1990). Segundo,
únicamente aquellos individuos que viven hasta la madurez pueden contribuir a la
descendencia de la generación siguiente, y la supervivencia diferencial de los individuos en
edad pre-reproductiva puede ser un determinante importante de la variación en el éxito
reproductivo durante su vida (Clutton-Brock, 1988). Consecuentemente, es probable que
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las características que influyen en la supervivencia de los juveniles estén bajo fuerte
selección. Tercero, la forma particular en que la mortalidad difiere según el tamaño, la
condición corporal, el sexo y la tasa de crecimiento puede tener importantes consecuencias
para la estructura y dinámica de la población (Bacon, 1982; Smith y Sibly, 1985; Forsman,
1993).
Estudios del efecto del tamaño corporal sobre la supervivencia de los individuos
juveniles de los iguánidos han demostrado que los individuos más grandes tienen una
mayor supervivencia que los individuos más pequeños (p.ej., Ferguson y Fox, 1984;
Ferguson et al., 1982). Otros factores que pueden influir en la supervivencia son la tasa de
crecimiento y la condición corporal. La tasa de crecimiento puede influir indirectamente
en la supervivencia por causa del efecto que tiene el crecimiento sobre el tamaño corporal.
También se ha especulado que los individuos que crecen rápidamente pueden tener una
supervivencia más reducida debido a los riesgos asociados con la búsqueda de alimento y
los costes fisiológicos asociados con un crecimiento rápido (Calow y Townsend, 1981;
Sibly y Calow, 1986; Forsman, 1997). Uno de estos costes fisiológicos es el “trade-off’
(compromiso) entre tasa de crecimiento y las reservas energéticas, o la condición corporal
(Forsman y Lindelí, 1991, 1996). La condición corporal (peso ajustado por longitud
cabeza-cuerpo) puede usarse como un indicador de la tasa de alimento ingerido
previamente, la suma de energía almacenada, y la salud en general, y así individuos en
buena condición pueden ser menos susceptibles a la muerte por inanición (Pond, 1981;
Wong, 1985; Laurie y Brown, 1990; Millar y Hickling, 1990; Forsman y Lindelí, 1996).
Sin embargo, una elevada condición corporal puede tener costes porque dificulta la
agilidad, e incrementa la demanda energética asociada con la locomoción (Pond, 1978,
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1981), y disminuye la capacidad de resistencia y la velocidad (Garland y Arnold, 1983;
Garland, 1985).
La supervivencia diferencial entre individuos puede resultar no sólo de la variación
en las propiedades fenotipicas de los individuos en sí mismos, sino también de diferencias
en sus microhábitats. Algunos microhábitats pueden proporcionar mejores refugios frente a
depredadores, o proporcionar más y mayor calidad de alimento (Martín y Salvador, 1992;
Martín y López, 1998), y así el uso del microhábitat puede tener un efecto directo sobre la
supervivencia (Tracy, 1982). Por ejemplo Fox (1978) demostró que los dominios vitales
de los juveniles supervivientes de U/a stansbw-iana tenían microhábitats más diversos y
con más acceso a comida y refugios, comparados con los de los no supervivientes. Sin
embargo, el tamaño y calidad del dominio vital pueden estar asociados con la calidad
fenotípica del individuo. Por ejemplo, el tamaño corporal y los factores sociales, tales
como la agresividad, la habilidad de lucha y la dominancia relativa influyen en el tamaño
del dominio vital y en el uso del microhábitat en los saurios (Stamps, 1977b; Rose, 1982;
Scboener y Schoener, 1982). Recíprocamente, propiedades del dominio vital como la
abundancia de comida y lugares para solearse pueden influir en la calidad fenotípica y,
también, en la supervivencia.
En este capítulo se examina la supervivencia de la lagartija colilarga
(Psamnwdrornus algirus) desde el nacimiento hasta la edad reproductora. Los datos
proceden de un estudio de 3 años de captura, marcaje y recaptura de una cohorte de
lagartijas que nacieron en otoño de 1996, y alcanzaron la edad reproductiva en 1998. Se
estimó y comparó la supervivencia de las lagartijas durante el primer periodo de invernada
al igual que en el primer capítulo, pero con la diferencia de que se utilizó un mayor tamaño
muestral, se incluyó la condición corporal y un termino cuadrático de ésta y la longitud
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cabeza-cuerpo (LCC), y no se examinó el uso del microhábitat en este período para evitar
repetir los resultados del capítulo anterior. También se estimó y comparó la primera
estación completa de actividad y el segundo período de invernada. Para examinar si la
supervivencia diferencial de los individuos era aleatoria o asociada con la morfología,
comportamiento, y/o las características del microhábitat, se utilizó un análisis de regresión
logística para comprobar la relación entre supervivencia y sexo, LCC, condición corporal,
tasa de crecimiento y características del microhábitat. Como la importancia relativa de los
diferentes agentes selectivos puede variar a lo largo de la vida de un individuo y entre
períodos de tiempo (esto es, estación de actividad versus hibernación), se realizaron
análisis por separado de datos procedentes de cada uno de los tres intervalos de tiempo.
MATERIAL Y NII TODOS
Se realizó un estudio de captura, marcaje y recaptura de’una cohorte de recién
nacidos en 1996, entre septiembre de 1996 y abril de 1998, cuando los individuos
alcanzaron la madurez sexual. Se realizaron cuatro períodos de captura y recaptura: otoño
de 1996, primavera de 1997, otoño de 1997 y primavera de 1998. Los recién nacidos
fueron capturados a mano, y los juveniles y adultos con caña y lazo, mientras se caminaba
sobre el área de estudio. Para cada individuo se anotó: 1) la fecha y lugar de captura, 2) el
sexo, 3) longitud cabeza-cuerpo (LCC), con una precisión de 0.5 mm, 4) peso, con una
precisión de 0.01 g, y 5) la condición de la cola (entera o Tota). El sexo de los recién
nacidos se estimó por el número de poros femorales, el número de escamas ventrales y el
número de ocelos laterales del lado derecho (ver capitulo 1). Todos los individuos fueron
marcados mediante corte de dedos para su identificación permanente. También se anotó la
posición donde los individuos fueron vistos por primera vez.
25
Cap. 2. Factores que afecta)? a la supervivencia hasta la edad adulta.
Las lagartijas capturadas en un determinado período de tiempo fueron clasificadas
como supervivientes o no supervivientes, dependiendo de si eran o no recapturadas en uno
o más de los subsiguientes períodos de captura. Los individuos no recapturados se
consideraron muertos. Algunos podrían haber sobrevivido y haberse mantenido en el área
de estudio sin ser capturados. Esto puede confundir el resultado si una lagartija con
diferente fenotipo no tuviera la misma probabilidad de ser recapturado. Sin embargo, la
diferencia morfológica entre recapturados y no recapturados cambiaba entre los periodos
de tiempo (ver a continuación), y esto no puede ser explicado por diferencias en la
capturabilidad dependientes del fenotipo. Algunos individuos podrían haber sobrevivido,
pero haberse movido fuera de la zona de estudio Para buscar a los individuos que pudieran
haber migrado, entre agosto y octubre de 1996, y entre marzo de 1997 y abril de 1998 se
exploró un día a la semana una zona de 20 metros de ancha alrededor del área de estudio.
Además, en un área contigua a la de estudio que se exploró intensamente durante 1997, se
buscaron individuos marcados que pudieran haberse movido entre 20 y 90 metros del área
de estudio. No se puede distinguir mortalidad de emigración , pero las cortas distancias
movidas entre recapturas (Civantos et al., en prensa; capit. 1), el bajo número de recapturas
en la banda de 20 m alrededor del área de estudio, y la falta de recapturas en el área
adyacente sugieren que aquellos individuos no recapturados no sobrevivieron.
Para examinar la influencia de las características del microhábitat en la
supervivencia de los recién nacidos, se midieron estas características en el punto donde los
individuos fueron vistos por primera vez. Debido a limitaciones de tiempo esto se realizó
únicamente en el periodo de captura de la primavera de 1997 Para cuantificar la estructura
del microhábitat, se utilizó exactamente el mismo método descrito en el capítulo anterior
(ver material y métodos del capítulo 1). Al igual que en el capítulo anterior, este
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procedimiento proporcionó 20 puntos de muestreo por observación, que permitieron
calcular el valor de 11 variables de microhábitat: el número de contactos con cada
categoría de sustrato, y con cada altura de la vegetación (Noon, 1981; Scheíbe, 1987). Se
utilizó un análisis de componentes principales (ACP) para reducir las II variables de
microhábitat a un número más pequeño de componentes independientes. Unicamente, se
utilizaron los factores que explicaban más del 10% de la varianza y la solución inicial
factorial fue rotada por el procedimiento Varimax (Nie et al., 1975). Usando este
procedimiento, se muestreó un área que era muy similar al tamaño medio del dominio vital
de un individuo (Civantos, datos inéditos).
Análisis estadísticos
Para testar las relaciones entre supervivencia y sexo y variables morfológicas
(LCC, y condición corporal) se usó el análisis de regresión logística, disponible en el
procedimiento CATMOD de SAS (SAS Institute Inc., 1988). La regresión logística es
adecuada para variables dependientes dicotómicas (esto es, vivo versus muerto) y puede
analizar, tanto variables independientes categóricas, como continuas. Hosmer y Lemeshow
(1989) dan una descripción, incluyendo varios ejemplos, del procedimiento del análisis de
regresión logística. SAS proporciona un estadístico de “likelihood ratio” como un
indicador del ajuste del modelo a los datos y un estimador de máxima verosimilitud (13, un
coeficientede la pendiente que representa un cambio en la escala “logit” para un cambio
de una unidad en la variable independiente) y el error estándar de los parámetros
independientes. Para estimar la significación de las variables independientes, se calculó la
diferencia en “desvianza” para el modelo con y sin la variable de interés. Después, se
comparó este valor (G) con una distribución de Chi-Cuadrado para comprobar la hipótesis
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de que la eliminación del modelo de una determinada variable, disminuía
significativamente el apoyo al modelo, según los datos (Hosmer y Lemeshow, 1989;
Collett, 1991).
La inclusión de la LCC como una variable independiente en el análisis de regresión
logística de la supervivencia, proporciona un test para una relación lineal (en la escala
“logit”) entre el tamaño corporal y la probabilidad de supervivencia. Para comprobar si los
individuos en un tamaño intermedio tenían mayor (o menor) tasa de supervivencia que los
individuos mayores o menores, se examinó también el efecto de las desviaciones
individuales cuadradas de la media de la LCC sobre la supervivencia. Esto se realizó
incluyendo el término cuadrático de la LCC en el modelo. De forma similar, para
comprobar si los individuos con una condición corporal intermedia tenían una proporción
mayor (o menor) de supervivientes que los que estaban tanto en buena como en mala
condición corporal, se incluyó en el modelo el término cuadrático de la condición corporal.
Un valor negativo del estimador de máxima verosimilitud (“maximum likelihood
estimate”) asociado con el término cuadrático podría implicar selección estabilizante,
mientras que un valor positivo podría implicar selección disruptiva.
Se comenzó con un modelo saturado que consideraba los efectos sobre la
supervivencia de todas las variables independientes: sexo, LCC, LCC cuadrática,
condición corporal, condición corporal cuadrática, así como todas las interacciones entre
las variablés independientes; luego, se estimó su ajuste a los datos (Hosmer y Lemeshow
1989). Después se redujo el número de variables explicatorias incluidas en el modelo, en
un intento de encontrar un modelo más parsimonioso, y que todavía proporcionaba una
buena representación de los datos. Esto se hizo omitiendo primero todas las interacciones
de orden alto, manteniendo solo los efectos principales y las interacciones de dos vías entre
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el sexo y la LCC, sexo y condición, y LCC y condición. Después se estimó el ajuste del
nuevo modelo, y se determinó si la omisión de otra interacción bacía disminuir
significativamente el apoyo al modelo, como se ha explicado anteriormente. La interacción
entre el sexo y el tamaño del cuerpo, y entre sexo y condición, fueron incluidas en el
modelo reducido para determinar si la relación entre estas variables independientes y la
probabilidad de supervivencia era diferente entre machos y hembras. De manera similar, se
incluyó la interacción entre tamaño del cuerpo y condición corporal para examinar si la
relación entre condición corporal y probabilidad de supervivencia era diferente entre
individuos grandes y pequeños. Si alguna de estas interacciones no era significativa, un
modelo simple, sin interacción era ajustado a los datos. Como la relación entre
supervivencia y varias variables morfológicas podía cambiar con la edad, o a lo largo del
tiempo, se analizaron los datos para cada uno de los tres diferentes periodos por separado:
otoño de 1996- primavera de 1997; primavera de 1997 - otoño de 1997, y otoño de 1997 -
primavera de 1998. Adicionalmente, para determinar si las diferencias en morfología entre
los recién nacidos estaban asociadas con la supervivencia a largo píazo, se realizó un
análisis de supervivencia para todo el periodo de estudio, que abarca desde la eclosión en
el otoño de 1996 hasta la madurez sexual en la primavera de 1998.
Para verificar la relación entre la tasa de crecimiento relativo y la supervivencia
subsiguiente, se calculó la tasa de crecimiento relativo individual y se comparó entre los
individuos supervivientes y no supervivientes. Esto se hizo únicamente para el período de
la primavera de 1997 al otoño de 1997, debido al limitado número de datos de los restantes
períodos, y porque en este período de tiempo las lagartijas alcanzan la madurez sexual. Las
tasas de crecimiento fueron calculadas como el incremento en LCC entre dos eventos de
captura en primavera. El crecimiento relativo fue calculado como el residuo del mínimo
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cuadrado de la regresión linear de la tasa de crecimiento sobre la LCC en la primera
captura. Los residuos por tanto representan medidas independientes de la magnitud relativa
de la tasa de crecimiento respecto a otros individuos en la muestra, y los residuos positivos
o negativos representan individuos con rápidas y lentas tasas de crecimiento para su LCC,
respectivamente. Los sexos fueron analizados separadamente porque la relación entre la
tasa de crecimiento y el tamaño del cuerpo es diferente entre machos y hembras (ver
resultados).
Finalmente, se examinó si la probabilidad de supervivencia estaba asociada con
diferencias en las características del microhábitat del dominio vital de los individuos. Para
este propósito, primero se redujo el número de variables usadas para describir el
m¡crohábitat por medio de un análisis de componentes principales (ACP) basado en la
matriz de correlaciones de las 5 variables de microhábitat descritas anteriormente. Para
ello, se usó el procedimiento PRINCON4iP (SAS Institute, 1988). Los valores de los
componentes principales no se estandarizaron pero tenían varianzas iguales a su
correspondiente valor crítico. Después, se probó la relación entre el primer componente y
la supervivencia usando el análisis de regresión logística.
RESULTADOS
El número de machos y hembras recapturados y no recapturados, junto con su
LCC, pesa y condición corporal para cada uno de los tres períodos de tiempo, están
presentados en la tabla 1. La proporción de individuos recapturados varió
significativamente entre los tres períodos de tiempo tanto en las hembras (x(2)2 = 53.18, P
< 0.001) como en los machos (x(2)2 = 56.60, P < 0.001). En las hembras las tasas de
recaptura variaron entre un mínimo deI 33% en el periodo de la primavera de 1997 al
30
Cap. 2. Factores que afectan a la superviveuut2 hasta la edad adulta.
otoño de 1997, y un máximo del 79% durante el periodo otoño de 1997 a la primavera de
1998. En los machos, el rango de recapturas fue desde sólo el 21% durante el periodo de la
primavera de 1997 al otoño de 1997, hasta el 74% durante los dos períodos del otoño a la
primavera.
Supervivencia en relación con los caracteres morfológicos.
Los resultados del análisis de regresión logística de la supervivencia sobre los
caracteres morfológicos están resumidos en la tabla 2. Nótese que para permitir
comparaciones entre los diferentes períodos de tiempo, algunas variables que no fueron
incluidas en los modelos finales están en la tabla. Los cálculos de las diferencias en
“desvianza” entre los modelos saturados y reducidos revelan que ninguna, del enorme
número de interacciones posibles que no están en la tabla 1, tuvieron una influencia
significativa sobre la supervivencia y este era el caso para todos ‘los períodos de tiempo
(todas las P> 0.25). En conclusión, los análisis revelaron asociaciones significativas entre
supervivencia y LCC, condición corporal y sexo, respectivamente. Sin embargo estas
asociaciones fueron complicadas. No sólo porque la relación entre morfología y
supervivencia variaba entre periodos de tiempo, sino porque la dependencia de la
supervivencia sobre la condición corporal fue también diferente entre los individuos
grandes y pequeños, así como entre machos y hembras. Además, los análisis muestran que
durante ciertos periodos de tiempo, tanto individuos en buena como en baja condición
corporal, sobrevivieron mejor que los individuos con una condición corporal intermedia.
Los resultados se presentan a continuación, en detalle para cada período de tiempo.
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Otoño de 1996—primavera de 1997.
Se obtuvieron datos de supervivencia de 227 recién nacidos desde otoño de 1996
hasta primavera de 1997. Tanto en machos como en hembras, el 74% de los recién nacidos
sobrevivieron a este período de tiempo (tabla 1). El análisis de regresión logística reveló
un significativo efecto cuadrático de la LCC sobre la supervivencia, con el estimador de
máxima verosimilitud (“maximum likelihood estimate”) siendo positivo; por tanto,
indicando que los recién nacidos que tenían un tamaño intermedio sobrevivieron menos
que los recién nacidos grandes o pequeños (Tabla 2). De forma similar, hubo un efecto
cuadrático significativo de la condición corporal sobre la supervivencia con el estimador
de máxima verosimilitud siendo alto y positivo, lo que indica que los recién nacidos que
estaban en buena o mala condición corporal sobrevivieron mejor que los recién nacidos
con un tamaño intermedio. También hubo un efecto significativo de la interacción entre
LCC y condición corporal, señalando que la relación entre condición y supervivencia fue
dependiente de la LCC (Tabla 2). Por lo tanto, se realizaron dos análisis separados del
efecto de la condición sobre la supervivencia, basados en los datos de los individuos con
una LCC que era menor de la media y mayor de la media. Entre los recién nacidos
pequeños la supervivencia decreció significativamente con un incremento en la condición
corporal (13 = -12.24 ±4.48,G = 7.44, P < 0.001). Sin embargo, entre los recién nacidos
grandes la relación entre condición y supervivencia fue positiva, aunque no significativa (¡3
= 1.64+449 G=0.13,P>0.5).
Primavera de 1997 — otoño de 1997.
De la primavera de 1997 al otoño de 1997 se obtuvieron datos para 185 juveniles.
De aquellos individuos que sobrevivieron a su primer invierno, únicamente un 21% de los
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machos y un 33% de las hembra sobrevivieron durante su primera estación de actividad
(Tabla 1). El análisis de regresión logística otra vez reveló un efecto cuadrático
significativo de la condición sobre la supervivencia, con un estimador de máxima
verosimilitud alto y positivo, indicando que los juveniles que estaban en buena y mala
condición sobrevivieron mejor que los que estaban en una condición intermedia. Como en
el anterior período de tiempo, hubo un efecto significativo de la interacción entre LCC y la
condición corporal sobre la supervivencia (Tabla 2). Sin embargo, durante este período de
tiempo, la relación entre supervivencia y condición no fue estadísticamente significativa,
tanto en los individuos pequeños como en los grandes, aunque la tendencia fue diferente.
Así que, entre los individuos pequeños, la supervivencia tendió a decrecer con el
incremento en condición corporal (¡3 = -4.22 ±3.08, G = 1.88, P > 0.1), y entre los
individuos grandes, la supervivencia aumentó con un incremento en la condición (13 = 2.44
±2.48,G = 0.97, P >0.25).
Otofio de 1997— primavera de 1998.
Para este período de tiempo se obtuvieron datos de supervivencia para 52
individuos. La proporción de supervivientes en su segundo invierno fue del 74% en
machos y 79% en hembras (Tabla 1). El análisis de regresión logística reveló un efecto de
la interacción entre el sexo y la condición corporal sobre la supervivencia, cercano a la
significación, sugiriendo que la relación entre condición corporal y supervivencia era
diferente entre los dos sexos (Tabla 2). Se realizó, por lo tanto, un análisis separado de la
supervivencia y condición en machos y hembras. Entre las hembras, la supervivencia
tendió a decrecer con un incremento en la condición corporal, aunque de forma no
significativa (13 = -1.13 + 096 G = 1.36, P > 0.1). Entre los machos, la probabilidad
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supervivencia tendió a incrementarse con el aumento en la condición corporal, pero otra
vez esta relación no fue estadísticamente significativa (13 = 1.14 + 1 01 G = 1.29, P >
0.25).
Otoño de 1996— primavera de 1998.
Del otoño de 1996 a la primavera de 1998 se obtuvieron datos para 227 individuos
(Tabla 1). Únicamente el 8% de los machos y el 14% de las hembras que eclosionaron en
1996, sobrevivieron al período entero de estudio, que se prolongó hasta que los individuos
alcanzaron la madurez sexual. Los análisis de regresión logística revelaron un efecto,
cercano a la significación, del sexo, condición corporal y la interacción entre sexo y
condición corporal sobre la supervivencia desde justo después de la eclosión hasta la
madurez (Tabla 2). Análisis separados de machos y hembras revelaron un patrón similar al
obtenido desde el otoño de 1997 a la primavera de 1998. Así que~ en las hembras recién
nacidas la supervivencia no estuvo asociada con la condición corporal (¡3 = -0.17 ±3.69, G
= 0.001, P> 0.9). En cambio, en machos la supervivencia aumentó significativamente con
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Tabla 2. Resultados del análisis de regresión logística de la supervivencia sobre cl sexo, longitud
cabeza-cuerpo (LCC) y condición corporal en los Psamníodroníus algirus que eclosionaron en otoño
de 1996. La condicion corporal fUé medida como un residuo de la regresión del peso sobre la LCC.
LCC2 y Condición2 representan la desviación cuadrada de la media y testan una relación cuadrática
entre supervivencia y LCC y condición corporal, respectivamente. N = Número de individuos.
3= Estimador de máxima verosimilitud asociado con el error estándar (SE).
N SE G Pc
Otoño 96—primav 97 227
Sexo 0.03 >0.75
LCC ¿204 0111 0.12 >0.75
LCC2 0.116 0.0398 13.73 <0.001
CONDICIÓN -6.35 3.43 3.49 0.05’P<0.1
Condíc¡én2 109 47.83 7.17 <0.01
Sexo*LCC 0.29 >0.5
Sexo*Condición 1.07 >0.25
LCC*Condición (,.84 2.237 15.92 <0.001
Primav 97—Otoño 97 185
Sexo 2.13 >0.10
LCC 0.12 ¿212 0.98 >0.25
LCC2 -¿2 009 ¿2027 0.12 • >0.50
CONDICIÓN -¿268 1.86 0.14 >0.50
Condición2 24.80 9.50 18.66 <0.001
Sexo*LCC 2.55 >0.10
Sexo*Condición 0.02 >0.75
LCC*Condición 1.36 0.57 10.31 <0.005
Otoño 97—Primal’ 98 52
Sexo -¿221 ¿238 0.30 >0.50
LCC ¿209 0.15 0.60 >0.25
LCC2 0.22 >0.50
CONDICIÓN -0.03 0.85 0.01 >0.90
Condición2 1.56 1.66 0.61 >0.25
Sexo*LCC 0.11 >0.50
Sexo*Condición 1.80 1.14 3.22 0.05cPc0.1
LCC*Condición -0.33 0.32 1.24 <0.25
Otoño 96—Primav 98 227
Sexo -0.41 0.25 2.94 O.05<PC0A
LCC ¿204 ¿207 0.48 >0.25
LCC2 0.64 >0.25
CONDICIÓN S54 3.24 2.98 0.05cPcO.1
Condición2 0.09 >0.75
Sexo*LCC -0.08 ¿208 1.68 >0.10
Sexo*Condición 5.71 3.24 3.22 0.05cP.c0.1
LCC*Condicióíi 0.005 >0.90
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Supervivencia en relación a las características del microhábitat.
El análisis de componentes principales reveló que las diferencias en mícrohábitat
entre individuos están adecuadamente representadas en dos dimensiones, según se juzga
por la magnitud de los respectivos valores críticos. Los dos primeros componentes juntos
explicaron un 84% del la varianza total de las variables de microhábitat. El componente
principal 1 (PC 1) explicó el 60% de la varianza y el primer “eigenvector” mostró un
elevado valor positivo de la cobertura de vegetación sobre el suelo y de hojarasca, un
elevado valor negativo de hierba y un bajo valor negativo de rocas y suelo desnudo,
respectivamente. El componente principal 2 (PC2) explicó el 24% de la varianza y el
segundo “eigenvector” tuvo un valor (loading) alto y positivo de hierba y cobertura de
vegetación sobre el suelo, un valor negativo y alto de hojarasca y bajos valores de rocas y
suelo desnudo.
No hubo diferencias entre machos y hembras en el uso del microhábitat, tanto
cuando el microhábitat era medido como PCi (Machos X + SD: -0.61 + 4 92 n = 78;
Hembras: 0.52 + 486 n = 84; test de la t, t = -1.4762, df= 160, E = 0.14) o como PC2
(Machos: -0.21 + 3 20 n = 78; Hembras: 0.08 ±3.15, n = 84, t = -0.58, df = 160, E =
0.56). Una correlación positiva entre la LCC de los individuos en la primavera de 1997 y
el valor del PCi de sus dominios vitales (r = 0.26, E < 0.001, n = 162) sugiere que el
tamaño del cuerpo y las características del microhábitat estaban asociadas. Sin embargo,
no hubo asociación entre PCI y la condición corporal de los individuos a principio de
primavera (Correlación de Pearson, r = -0.08, E = 0.29, n = 162) ni entre PCi y la tasa de
crecimiento de los individuos hasta el otoño de 1997 (r = 0.13, E = 0.5 1, n = 28). No hubo
correlaciones significativas entre PC2 y ya fuera la LCC, condición corporal o la tasa de
crecimiento (todas las P> 0.25).
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Los resultados del análisis de regresión logística revelaron que las características
del microhabitat usado por los individuos en 1997 estuvieron asociadas,
significativamente, con la probabilidad de supervivencia durante la estación de actividad
hasta el otoño de 1997. Así, la supervivencia decreció significativamente con un aumento
de los valores de PCi (13 = -0.12 ±0.053, G = 4.69, P < 0.05), sugiriendo que la
mortalidad aumentaba con un incremento de la cobertura vegetal. Esta relación entre
supervivencia y PCI se mantuvo invariable cuando se controló estadisticamente el efecto
de la condición, LCC y su interacción sobre la supervivencia, mediante la inclusión de
estas variables en el modelo (efecto de PCI, ¡3 = -0.14 + 0058 G 6.01, P <0.05). No
hubo relación entre PC2 y supervivencia (¡3 = -0.03 ±0.069,G = 0.19,1’> 0.5).
Supervivencia en relación a la tasa de crecimiento.
Se obtuvieron datos sobre la tasa de crecimiento de 75 individuos que se capturaron
en 2 ocasiones separadas en la primavera de 1997. La relación entre tasa de crecimiento y
tamaño del cuerpo en la primera captura diferió significativamente entre sexos, siendo los
machos los que tuvieron un crecimiento más rápido que las hembras (AiNCOVA.,
comparación de pendientes: F 1,71 = 0.21, P = 0.64; comparación de mínimos cuadrados: E
i,72 = ~ 1’ < 0.01). La tasa de crecimiento relativo se calculó como residuos de dos
diferentes regresiones de la tasa de crecimiento sobre la LCC inicial de machos y hembras.
Las comparaciones de las tasas de crecimiento relativas entre individuos que fueron
recapturados en otoño de 1997 y los individuos que no fueron recapturados, no dieron
evidencia de un efecto de la tasa de crecimiento en primavera sobre la supervivencia
subsiguiente, tanto en machos (Recapturados, X ±SD de los residuos: -0.00176 ±0.0338,
n = 27; No recapturados: 0.00476 ±0.0272, n 10, t = 0.55, df = 35, 1’ = 0.59) como en
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hembras (Recapturadas: 0.00279 ±0.0300, n = 26; No recapturadas: -0.0060 ±0.0208, n =
12, t = 0.92, df= 36,1’ = 0.36). Los análisis de regresión logística también revelaron que
no hubo asociación entre la tasa de crecimiento relativa de los individuos y su probabilidad
de supervivencia (13 = -1.86 + 8 65 G = 0.02, P>0.75).
DISCUSIÓN
En primer lugar, los resultados muestran que, desde la eclosión hasta la madurez, la
mortalidad de la lagartija colilarga es relativamente alta: unicamente un 8% de los machos
y un 14% de las hembras que eclosionaron en 1996 sobrevivieron al periodo de estudio
entero, hasta alcanzar la madurez sexual en la primavera de 1998. La probabilidad de
supervivencia varió entre los períodos de tiempo, siendo tan alta como un 75% durante el
primer y segundo período que va desde el otoño a la primavera, que es cuando las
lagartijas estaban inactivas, y sobre el 25 % durante la primera estación de actividad que
va de la primavera al otoño (Tabla 1). Desafortunadamente, los datos de marcaje y
recaptura no permiten identificar cuales son las causas de la mortalidad, pero las lagartijas
podrían haber muerto durante y después de la hibernación por causas tales como
congelación, inanición, enfermedades infecciosas o depredación. De hecho, los juveniles
de E. algirus pueden incluso ser predados por los adultos conespecíficos (Civantos, datos
inéditos). Los análisis revelaron asociaciones significativas entre supervivencia y LCC,
condición corporal, sexo, y uso del microhábitat, respectivamente. Sin embargo, estas
asociaciones entre supervivencia y caracteres morfológicos variaban entre los diferentes
periodos de tiempo considerados (Tabla 2), presumiblemente porque las fuentes de
mortalidad durante la estación de actividad fueron diferentes que en períodos de baja
actividad e hibernación. Otra posible explicación para esta variabilidad es que la relativa
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importancia de los diferentes factores selectivos, tales como la depredación e inanición,
pueden haber cambiado durante la vida del individuo como consecuencia del aumento en
el tamaño corporal y cambios en el comportamiento.
Supervivencia en relación a la condición corporal, LCC y sexo.
La condición corporal estuvo significativamente asociada con la supervivencia
durante todos los tres períodos de tiempo, aunque el efecto de la condición sobre la
supervivencia fue algunas veces lineal, otras cuadrático y otras dependiente del sexo y
tamaño corporal de los individuos (Tabla 2). Los índices de condición corporal (relación
longitud-peso) ofrecen un buen indicador de la proporción de comida ingerida previamente
y del tamaño de las reservas energéticas en reptiles (Bonnett y Naulleau, 1994; Forsman y
Lindelí, 1996) y están asociadas con costes y beneficios, directos e indirectos, que pueden
influir en la supervivencia. Una elevada condición corporal puede mejorar la supervivencia
durante los períodos de escasez de comida, durante la hibernación y justo después de
emerger de ésta (Pond, 1981). Acorde con esto, la relación positiva entre condición
corporal y supervivencia en los individuos grandes de 1’. algirus sugiere que la elevada
condición favorece la supervivencia de los recién nacidos durante el invierno y los
períodos de inactividad. Sin embargo, la elevada condición corporal también puede influir
negativamente en la supervivencia. Primero, los depósitos grandes de grasa incrementan el
coste metabólico de la locomoción y perjudican el desarrollo de la locomoción (Taylor et
al., 1980), posiblemente conduciendo a un aumento en el riesgo de depredación y
reduciendo la eficiencia de alimentación (Huey et al., 1984). Segundo, la elevada actividad
de búsqueda de alimento requerida para conseguir y mantener una elevada condición
puede resultar en un aumento de la exposición a depredadores. Tercero, como hay un
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equilibrio entre el crecimiento somático y la acumulación de las reservas energéticas
(Forsman y Lindelí 1991, 1996), los individuos con elevada condición corporal podrían no
tener las ventajas asociadas con un incremento en el tamaño corporal. Los individuos en
pobre condición evitarán estos tres costos potenciales, y esto puede posiblemente
compensar su mayor susceptibilidad a la inanición y explicar por qué la supervivencia
decreció con un incremento en la condición corporal durante el primer período de tiempo.
Pero, ¿por qué los individuos con baja y elevada condición sobrevivieron mejor
que los individuos en una condición intermedia? Como se argumentaba anteriormente,
individuos en buena condición podrían haber sufrido baja mortalidad bien porque evitaron
la inanición, o bien porque sus territorios proporcionaban las mejores oportunidades para
alimentarse, solearse y protegerse de los depredadores, mientras los individuos en baja
condición pueden haber sufrido una tasa de mortalidad más baja porque ellos estaban
inactivos y por lo tanto menos expuestos a los depredadores. Los individuos con una
condición intermedia, sin embargo podrían haber sufrido mayor depredación, como un
costo de la actividad, sin disfrutar los beneficios de reducir el riesgo de inanícion.
La asociación entre supervivencia y algunos de los caracteres morfológicos fue
diferente también dentro de un determinado período de tiempo, tanto entre los dos sexos
como entre individuos pequeños y grandes. Así, durante los dos primeros períodos de
tiempo la relación entre condición corporal y supervivencia fue diferente en individuos
pequeños y grandes, y durante el tercer período de tiempo fue diferente en machos y
hembras (Tabla 2) . No es fácil identificar los mecanismos responsables de estos patrones
tan complejos. Una posible explicación, sin embargo, es que las fuentes de mortalidad
fueron diferentes en individuos grandes y pequeños, y en machos y hembras, dependiendo
de las diferencias comportamentales entre estas categorías de lagartijas.
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Los análisis de los datos para el período entero de estudio (otoño de 1996-
primavera de 1998) descubrieron un efecto sobre la supervivencia, Cercano a la
significación, del sexo, la condición corporal inmediatamente después de la eclosión y de
la interacción entre estas dos variables. Análisis separados de machos y hembras revelaron
que la supervivencia en machos desde el nacimiento hasta la madurez se incrementaba
significativamente con el aumento de la condición corporal. Esta asociación entre
condición corporal y supervivencia probablemente no refleja un efecto causal de la
condición temprana sobre la supervivencia a largo píazo. Muy probablemente, la condición
corporal a edad temprana es simplemente un indicador de la habilidad para adquirir buenos
territorios, y un elevado éxito en la alimentación. En hembras, sin embargo, la condición
corporal después de la eclosión no estuvo asociada significativamente con la probabilidad
de supervivencia hasta la madurez, aunque ellas sobrevivieron mejor, sobre la media, que
los machos. Según la idea de que la acumulación de grasa juega un papel importante en la
reproducción e hibernación de las lagartijas de zonas templadas (Congdon et al., 1982),
futuros estudios que clarifiquen si las diferencias individuales en condición corporal son
resultantes primariamente de las estrategias de disposición diferencial de la energía o de
tasas variables de ingestión de comida, deberían dar más información sobre los
determinantes de la correlación entre condición corporal y supervivencia.
Supervivencia en relación a las características del microhábitat
Durante la estación de actividad de la primavera de 1997 al otoño de 1997, la
supervivencia de los juveniles al principio de la primavera disminuyó con el incremento en
la cobertura de vegetación. El hecho de que esta relación se mantuviera inalterable cuando
se controlaron estadísticamente los efectos de la condición, LCC y su interacción con la
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supervivencia, corrobora que las características del microhábitat son una importante fuente
de variación en la supervivencia de los juveniles. Al principio de la primavera, la cobertura
de vegetación sobre el suelo la proporcionan principalmente los arbustos dispersos y
perennes de Cistus. Estos arbustos sostienen una elevada densidad de presas de
invertebrados (Díaz y Carrascal, 1991), y son usados frecuentemente por los adultos deP.
aig/rus, así como por importantes depredadores de 1’. aIg/rus, como por ejemplo culebras
(Malpolon ¡nonspesuianus y Corone/la girondica) y el lagarto ocelado ~Lacerta lepida)
(Civantos, datos inéditos>. Los juveniles de 1’. aIg/rus que usan estos arbustos pueden
sufrir una elevada mortalidad debida a la depredación por parte de los conespecíficos más
viejos, y por depredadores interespecíficos, con lo cual se establece una relación negativa
entre supervivencia y cobertura de vegetación al principio de la primavera.
Las diferencias en el uso de microhábitat entre los juveniles y adultos de?. aig/rus
han sido previamente descritas y atribuidas a las interacciones agonísticas intraespecíficas,
así como a evitar a los depredadores (Mellado, 1980; Carrascal et al., 1990). Sin embargo,
las diferentes respuestas a la depredación podrían ser un factor adicional que contribuyera
a las diferencias entre las clases de edad en el uso del hábitat (Stamps, 1983b). Comparado
con el de los adultos, el comportamiento antidepredatorio de los juveniles de P. aig/rus es
menos dependiente de la huida a un refugio (Martín y López, 1995). Durante la primavera,
los juveniles también pueden ocupar microhábitats más o menos al azar, porque pueden
encontrar refugios seguros en los parches de hojarasca más pequeños y estrechos. Sin
embargo, durante el final de la primavera, el verano y el otoño, los recién nacidos y los
juveniles de?. aig/rus seleccionan microhábitats similares a los de los adultos.
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Supervivencia en relación a la tasa de crecimiento.
Se ha hipotetizado que los individuos que crecen rápidamente pueden sufrir una
reducción en la supervivencia por causa de los riesgos asociados con la búsqueda de
alimento y los costes fisiológicos asociados con un rápido crecimiento (p.ej., Sibly y
Calow, 1986). Sin embargo, nuestros resultados no revelaron una asociación significativa
entre la tasa de crecimiento y la supervivencia subsiguiente. Forsman (1993) llegó a
resultados similares cuando estudiaba la tasa de supervivencia en relación a la tasa de
crecimiento en una población natural de víbora europea ( Vipera berus). ¿Cuál puede ser la
razón para esta aparente falta de efecto de la tasa de crecimiento sobre la supervivencia?
Una posibilidad es que en los individuos con rápido crecimiento, los costes mencionados
sean compensados por los beneficios derivados del aumento del tamaño corporal. Los
individuos pequeños pueden ser más vulnerables a la depredación que los individuos más
grandes, y así los individuos pequeños que crecen rápidamente’ para alcanzar un gran
tamaño pueden obtener refugio contra ciertos depredadores y contra los conespecíficos
más viejos y potencialmente canibales (Werner y Gilliam, 1984). Alcanzar rápidamente un
tamaño grande pude ser ventajoso, porque el tamaño corporal también afecta e influye en
las relaciones de dominancia y mejora la habilidad para adquirir recursos en varías
especies de lagartijas (Philibosian, 1975; Tokarz, 1985), incluyendo 1’. aig/rus (Martin y
Forsman, en prensa, Civantos, datos inéditos). Además, los individuos que crecían
relativamente rápido podían haberlo hecho simplemente porque estaban en posesión de
territorios de alta calidad que proporcionaban no sólo buena alimentación, sino también
protección contra los depredadores. Deberíamos enfatizar, sin embargo, que en este estudio
la relación entre tasa de crecimiento y tamaño corporal en la primera captura fue
significativamente diferente entre los dos sexos, con los machos creciendo más rápido que
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las hembras con tallas similares. Este rápido crecimiento de los machos, junto con la más
baja supervivencia total de machos (8% desde la eclosión hasta la madurez) frente a la de
las hembras (14%), sugiere que el crecimiento rápido o los comportamientos asociados con
crecimiento rápido, pueden afectar de forma negativa a las expectativas de supervivencia
de 1’. aIgi¡us.
En conclusión, los análisis demuestran que la probabilidad de supervivencia de los
juveniles de la Lagartija colilarga 1’. aig/rus fue relativamente baja, variable entre periodos de
tiempo, y asociada tanto con caracteres fenotípicos (sexo, condición corporal y LCC) como con
el uso del microhábitat. La heterogeneidad de la relación entre la supervivencia y los caracteres
morfológicos entre los tres períodos de tiempo, entre individuos grandes y pequeños y entre los
dos sexos ilustra, que se requiere precaución cuando se hacen inferencias y predicciones basadas
sobre estudios a corto plazo. Los resultados, además, sugieren que la importancia relativa de los
diferentes agentes selectivos pueden cambiar en respuesta a la variación ambiental y durante la
vida de los individuos y diferir entre machos y hembras.
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Capítulo 3.
INFLUENCIA DE LA FECHA DE ECLOSIÓN SOBRE EL TAMAÑO CORPORAL
Y EL ESTATUS SOCIAL EN LA MADUREZ.
RESUMEN
Tanto las características morfológicas como el comportamiento social en la
madurez sexual pueden estar determinadas por caracteres relacionados con la puesta y
eclosión, que puede afectar a los atributos reproductores de la descendencia. En este
capítulo, se examina la influencia de la fecha de eclosión sobre el tamaño corporal, tamaño
de la cabeza, uso del espacio y posible éxito de emparejamiento de machos y hembras
adultos que nacieron dos años antes y que sobrevivieron hasta la madurez. Los resultados
demuestran que la fecha de eclosión es un factor muy importante en determinar el tamaño
que adquiere un individuo en la edad adulta. Los individuos que nacieron antes alcanzaron
una mayor talla en su primera temporada como adultos potencialmente reproductores, que
los que nacieron más tarde. El mayor tamaño (la mayor LCC y mayor altura de la cabeza)
es uno de los factores que estuvo correlacionado con el número de hembras que solapaban
con los dominios vitales de los machos adultos más jóvenes. Debido a esto, estos machos
tuvieron un mayor número de contactos con hembras.
INTRODUCCIÓN
La variación del tamaño corporal en las lagartijas machos puede estar relacionada
con diferencias en el éxito reproductivo (Trivers, 1976; Ruby, 1981, 1984; Trillmich,
1983). El tamaño, por tanto, estaría sujeto a selección sexual (Darwin 1871). Se ha
teorizado que los encuentros agresivos entre machos los ganan los machos más grandes y,
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así, obtienen el acceso a las hembras (Cooper 1977; Ruby 1978; Carothers 1984; Cooper et
al., 1993) o son elegidos como pareja por su tamaño o por características que están
correlacionadas con el mayor tamaño (Trivers, 1972). El éxito reproductor diferencial
entre individuos del mismo sexo resulta en una selección que favorece la hipertrofia de
caracteres que determinan el resultado de las confrontaciones sociales. En especies en las
cuales se ha observado agresión intrasexual, uno de estos caracteres es el tamaño de la
cabeza (Carothers, 1984; Vitt y Cooper, 1985, 1986). Como el tamaño fisico es a menudo
un determinante importante en los conflictos agonísticos, los machos mayores y más viejos
son normalmente los más exitosos en adquirir y defender territorios de reproducción (p.ej.,
Warner y Hoffman, 1980; Stamps, 1983a). Cuando los machos mayores son dominantes,
una alternativa para los machos más pequeños y jóvenes es dispersarse a áreas separadas
del hábitat de reproducción (Stamps, 1983b). En otros casos, los machos pequeños se
mantienen cerca de los territorios de los más viejos y adoptan una variedad de patrones de
comportamiento alternativos que a corto plazo provocan un éxito reproductivo
relativamente bajo, pero pueden promover futuras oportunidades de adquirir territorios y
parejas (p.ej., Woolfenden y Fitzpatrick, 1978; Smith y Arcese, 1989; Warner, 1994).
Se ha demostrado que la organización social poligínica de las lagartijas es un buen
sistema para los estudios de campo sobre las relaciones entre el comportamiento social,
uso del espacio, éxito reproductor de los machos y evolución de los sistemas de
apareamiento. Entre los aspectos menos investigados, están los factores que gobiernan la
transición de los individuos hacia rangos más altos en la jerarquía social, que incrementen
el éxito reproductor. En muchas especies, los machos jóvenes no son capaces de
reproducirse porque no pueden competir eficazmente con los machos más viejos, y por
tanto, es adaptativo para los machos más jóvenes retrasar la maduración y el esfuerzo
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reproductor hasta que puedan obtener un tamaño (o nivel de experiencia) en el cual puedan
competir efica.zmente por las hembras (Wolfenden y Fitzpatrick, 1978; Wiley, 1981; Smith
y Arcese, 1989). Inherente a este argumento es la asunción de que los machos no son
capaces de alcanzar la capacidad completa de competir o reproducirse en un estado
temprano, prescindiendo de las condiciones sociales locales (Wiley, 1981).
Tanto las características morfológicas como el comportamiento social en la
madurez sexual pueden estar determinadas no sólo por las trayectorias individuales en las
interrelaciones jerárquicas; también, estas características podrían estar afectadas por
caracteres genéticos o por caracteres relacionados con la puesta y eclosión, como por
ejemplo la fecha de eclosión, que puede afectar a los atributos reproductores de la
descendencia. Estudios de campo con otros organismos indican que, los que nacen más
tarde en la estación reproductora tienen tasas de crecimiento más bajas (Landa, 199 la,b) y
una mortalidad más elevada (Anholt, 1991; Verhulst y Tinbergen; 1991), comparado con
los individuos que nacen más temprano en el año. Algunos estudios con lagartijas, han
demostrado que, aquellos individuos que nacían antes, tenían un tamaño corporal mayor y
una tasa de supervivencia más elevada, que los que nacían más tarde (Bauwens y
Verheyen, 1987; Olsson y Shine, 1997). Un estudio de campo realizado con
Psammodronzus aig/rus (ver capítulo 1), demostró que la fecha de eclosión influía en la
probabilidad de supervivencia y en el tamaño corporal al final de la estación de actividad.
1’. aIg/rus es un buen candidato para estudios de campo detallados sobre los individuos de
sexo y edad conocidos con el fin de aumentar el conocimiento de la evolución de los
sistemas sociales en lagartijas. Es conocido que el sistema social de 1’. aIg/rus es
poligínico, caracterizado porque los machos más grandes y viejos monopolizan grupos de
hembras por medio de la defensa territorial y que los machos adultos más pequeños
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desarrollan una estrategia de cripsis frente a los machos más grandes, los cuales
normalmente ganan a los más pequeños (Salvador et al., 1995, 1997). En este capítulo, se
examina la influencia de la fecha de eclosión sobre el tamaño corporal, tamaño de la
cabeza, uso del espacio y posible éxito de emparejamiento de machos y hembras adultos
que nacieron dos años antes y que sobrevivieron hasta la madurez. Los resultados
demostraron que la fecha de eclosión es un factor muy importante en determinar el tamaño
que adquiere un individuo en la edad adulta.
MATERIAL Y METODOS
El estudio se llevó a cabo entre septiembre y octubre de 1996, y marzo- mayo de
1998. La zona de estudio es la parcela de 1.5 hectáreas del melojar cercano a Navacerrada.
En septiembre- octubre de 1996 se capturaron los recién nacidos (para más detalle ver
capítulo 1). Se estimó la fecha de eclosión de los recién nacidos, dividiendo la diferencia
entre la LCC en la primera captura y la LCC media en la eclosión de esta especie
(Bauwens y Diaz- Uriarte, 1997), por la tasa media de crecimiento (0.12 mm] día) de los
recién nacidos (obtenida de 39 individuos recién nacidos que fueron recapturados un mes
después de la primera captura). En marzo de 1998 se recapturó a los individuos
supervivientes que habían nacido en 1996 y también se capturó a individuos de la misma
clase de edad (rango de LCC= 65-80 mm) no capturados anteriormente (durante este
período de tiempo los individuos alcanzan su madurez sexual). Para cada individuo
capturado y recapturado se anotó la fecha y lugar de captura, sexo, longitud cabeza-cuerpo
(LCC), con una precisión de 0.5 mm, peso con una precisión de 0.1 g, condición de la cola
(entera o rota), y se midió la altura de la cabeza en el punto más alto del cráneo por medio
de un calibre digital, con una precisión de 0.01 mm.
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Adicionalmente, se capturaron todos los machos y hembras más viejos (esto es
LCC mayor de 80 mm) que habitaban en y/o alrededor del dominio vital de los machos
jóvenes. Esto se hizo para conocer la densidad total de hembras reproductoras en el área, y
para conocer el número de machos más viejos (y dominantes) que competían con los
machos jóvenes. Estos individuos también fueron marcados, medidos y pesados. Se estimó
el dominio vital de los machos más viejos para conocer el grado de solapamiento con el
dominio vital de los machos jóvenes objeto de estudio. Todos los individuos fueron
marcados con 2 ó 3 manchas de color en la cabeza que permitieran su identificación
individual en el campo y el mismo día de captura fueron soltados en el mismo punto de
captura.
Se tomaron datos de las lagartijas en su segunda primavera por medio de varios
censos diarios, realizados durante 20 días consecutivos de buen tiempo (entre el 1 y 25 de
abril de 1998). En estos censos se anotaba en un mapa, mientras se hacia un recorrido
rutinario sobre la parcela de estudio, la localización de los individuos vistos y el número de
contactos intersexuales (tanto de los individuos jóvenes como de los más viejos). Se
consideró un contacto con el otro sexo cuando un macho y una hembra eran vistos juntos
más de 2 veces al día o durante varios días consecutivos. Esto se hizo así, porque algunas
veces un macho iba detrás de una hembra durante varios metros pero al fmal la hembra
claramente lo rechazaba, o un macho más viejo perseguía y expulsaba de la zona al macho
más joven: Se obtuvo la frecuencia de contactos al dividir el número de contactos
observados por el número de días de observación. Cuando se observaban estos contactos
entre sexos se anotaba la edad (según su talla) de los individuos (adultos jóvenes o adultos
viejos) y algunos detalles de las secuencias de comportamiento. Aquí, únicamente se
presentan los datos de aquellos contactos entre sexos en los cuales se conocía al menos la
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identidad deuno de los dos individuos. El dominio vital de cada lagartija macho se calculó
por medio del polígono convexo que incluía todos los puntos donde se vio al individuo
(Rose, 1982). Para minimizar la dependencia entre lis repetidas las observaciones, se tomó
un único punto por día de cada individuo macho. Utilizando el método de Rose (1982), se
estimó que al menos 12 puntos por individuo eran bastantes para englobar el 100 % del
dominio vital (Rose, 1982). La media de puntos por individuo fue de 14.38 + 0.78 SE, con
un máximo de 18 y un mínimo de 12. Se anotó el número de hembras capturadas y vistas
dentro y en una banda de 2 metros de ancho, alrededor del dominio vital de los machos.
2También se estimó la densidad de hembras en 100 m del área donde los machos tenían sus
2dominios vitales, ya que todos los machos tuvieron dominios vitales mayores de 100 m
Las probabilidades presentadas no están ajustadas para múltiples comparaciones,
pero la significación presentada se verificó, cuando era apropiado, usando el ajuste
secuencial de Bonferroni (mce, 1989) para múltiples comparaciones (Chandíer, 1995).
Para la mayoría de los análisis se usa la muestra restringida a los individuos de los cuales
se conocía su fecha de eclosión, aunque en algún caso, en que este tamaño de muestra fue
muy pequeño para el análisis se utiliza el total de los individuos jóvenes marcados.
RESULTADOS
Crecimiento, dominio vital y acceso a las hembras.
Entre el 19 de agosto y el 7 de octubre de 1996, se capturaron 137 recién nacidos.
Su LCC media fue de 28.12 + 0.15 SE mm, rango entre 24.5 - 33 mm. El peso medio fue
de 0.53 + 0.Olg, rango entre 0.26 - 0.94 g. En marzo de 1998 se capturaron un total de 13
machos y 26 hembras que habían alcanzado la edad adulta en esta estación. Las medias
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respectivas (±SE)de LCC fueron 70.82 + 0.Ymm (rango = 66-77mm) y 70.61 + 0.7mm
(rango = 65 - 78mm), y el peso respectivo fue de 8.5 + 0.2g (rango = 7.05 - 10.05g) y 7.1
+ 0.25g (rango = 5.01 - 7.84g). De estos individuos únicamente seis machos y siete
hembras, capturados en 1996, fueron recapturados en este período. Se midió la distancia
media desde el baricentro del dominio vital al primer punto de captura en 1996 (n= 6 X +
SE 20.67 + 4.51 m, rango = 7.4 - 41m) y esto indicaba que las lagartijas no se habían
dispersado en el tiempo que alcanzan la madurez.. La fecha estimada de eclosión en 1996
de los individuos recapturados (n = 13) fue desde el 17 de agosto al 3 de octubre. La LCC
y peso medio de los individuos recapturados no fue diferente del resto de individuos de la
misma clase de edad que vivían en la parcela de estudio (ANOVA, LCC: F1~2 = 0.04, 1’ =
0.84 para los machos y F125= 0.17,1’ = 0.25 para las hembras; peso: F! ,i2 = l.67,P= 0.22
para machos, y F125 = 0.2, 1’ = 0.65 para hembras), así que eran representativos de esta
clase de edad.
Los machos que nacieron antes tuvieron una altura de cabeza mayor (Correlación
de Spearman, n = 6, r~ = -0.94, 1’ = 0.005) y una mayor LCC (r. = -0.83, 1’ = 0.042). El
dominio vital de los machos jóvenes fue de (X ±SE) 434.5 + 97.89 m2 (rango 208.5 -
900 m2). El tamaño del dominio vital no estuvo correlacionado con la LCC, pero si estuvo
correlacionado con el peso (n = 6, r~ = 0.88, 1’ = 0.019). El dominio vital de los machos
jóvenes solapó con 2 - 5 hembras (n = 6 X + SE = 3.83 ±0.75). Los dominios vitales de
los machosjóvenes de mayor talla solaparon con mayor número de hembras (n = 6, r~ =
0.82, p = 0.042) (fig. 1). El solapamiento del dominio vital de los machos jóvenes (n=6)
con el de los machos más viejos fue del 66.65% (+ 7.22 SE) y con el de machos de la
misma clase de edad fue de 18.6% (-4- 8.59 SE). Esta diferencia fue significativa (Test de
Wilcoxon, n = 6, Z = -1.99, 1’ = 0.04), e indicaba que el dominio vital de los machos
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jóvenes solapaba más con el de los machos más viejos y dominantes que con el de los
machos de su misma clase de edad. Hubo una correlación negativa entre el tamaño del











Figura 1: Relación entre el número






solapaban con el dominio vital de los
Contactos intersexuales.
Durante los 20 días de censos, los machos focales tuvieron de O a 5 contactos con
hembras (X ±SE= 1.71 + 0 53 n = 13). Se buscaron correlaciones entre el número de
contactos con hembras (frecuencia de contactos por día) y atributos de los machos (fecha
de eclosión tamaño corporal, altura de la cabeza y tamaño del dominio vital), número de
hembras residentes, y densidad de hembras por 100 2. El número de contactos con las
hembras estuvo fuertemente asociado con la densidad de hembras en el área (n = 6, r, =
0.98, P< 0.0001) y tamaño del dominio vital (r~ = -0.98, P< 0.0001). Si consideramos la
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altura de la cabeza de todos los machos de la misma clase de edad que habitaban el área de
estudio, a mayor altura de la cabeza mayor frecuencia de contactos con hembras (n13, r~
= 0.62, P= 0.022). El resto de las correlaciones mencionadas no fueron significativas
(todas las 1’ > 0.05). Se examinó si había más contactos entre sexos de la misma clase de
edad que con la clase edad más vieja. Para ello se utilizaron los datos tomados no sólo de
los individuos de los que se conocía su fecha de eclosión, sino también los de el resto de
individuos de la misma clase de edad. Las hembras jóvenes tuvieron únicamente de O a 5
contactos con machos (n = 26, X + SE = 1.2 + 0.3) y tuvieron más contactos con los
machos más viejos que con los de su misma clase de edad (Test de Wilcoxon, n = 26, Z -
3.17, 1’ = 0.0015) y entre los machos jóvenes, el número de contactos con hembras de su
misma edad y hembras más viejas no fue diferente (Test de Wilcoxon, n = 13, 7 = -0.33, 1’






















Figura 2: Porcentaje de contactos
(Barras blancas: individuos adultos
Machos Hembras
con el sexo contrario de machos y hembras jóvenes
viejos; Barras negras: individuos adultos jóvenes).
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DISCUSIÓN
Los resultados demuestran que la fecha de eclosión es un factor muy importante en
determinar el tamaño que adquiere un individuo en la edad adulta. Como hubo más de un
mes entre los nacimientos más tempranos y los más tardíos, los individuos que nacieron
antes alcanzaron una mayor talla en su primera temporada como adultos potencialmente
reproductores que los que nacieron más tarde. Resultados similares encontraron Sinervo y
Doughty (1996), que demostraron que la fecha de eclosión tenía efectos sobre el tamaño
corporal y la fecundidad de la descendencia en la madurez. El mayor tamaño (la mayor
LCC y mayor altura de la cabeza) es uno de los factores que estuvo correlacionado con el
número de hembras que solapaban con los dominios vitales de los machos adultos más
jóvenes. Debido a esto, estos machos tuvieron un mayor número de contactos con
hembras. Si asumimos que estos contactos con hembras aumentan la probabilidad de
copular con ellas, esto seda consistente con la hipótesis de que un mayor tamaño corporal
confiere un mayor “fitness” a los reptiles (Wilbur y Morin, 1988; Ferguson y Fox, 1984).
Sin embargo, un elevado número de contactos con hembras no indica una reproducción
con éxito a esta edad. La pubertad fisiológica, es decir, la edad en la que los gametos
maduran y llegan a ser ffincionales, no siempre está correlacionada con la capacidad fisica,
m con la oportunidad para reproducirse entre los vertebrados. En libertad, los machos más
pequeños de iguanas verdes (Iguana /guana) pueden inseminar con éxito a las hembras,
pero la presencia de machos más grandes y dominantes les impide el acceso a las mismas
(Pratt et al, 1994). Otro factor que puede influir en la capacidad de los machos más
jóvenes a copular con las hembras es el comportamiento de las hembras hacia los machos
más jóvenes. En este estudio, las hembras más jóvenes, tuvieron un mayor número de
contactos con machos más viejos que con machos de la misma clase de edad. Se ha
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demostrado que las hembras de Iguana /guana se resisten activamente a los intentos de
conejo y cópula de los machos más pequeños (Dugan, 1982).
En este estudio, los dominios vitales de los machos jóvenes de mayor tafia
solaparon con mayor número de hembras porque estaban en un área con mayor densidad
de hembras. Este elevado número de hembras solapando con el dominio vital de los
machos puede estar asociado con la habilidad para dominar a los conespecificos y atraer a
las parejas potenciales. Indicadores visuales pasivos que incluyen características
morfolónicas como el tamaño corporal y/o altura de la cabeza, probablemente también
funcionen en el establecimiento y mantenimiento de las relaciones de dominancia (Stamps,
1978; Ruby, 1984; Tokarz, 1985). Los machos con una altura de la cabeza más elevada
tuvieron mayor número de contactos con hembras, indicando que la altura de la cabeza
podría ser blanco de selección y conferida una ventaja directa para obtener pareja, bien
porque las hembras tienen preferencia por esta caracteristicat bien porque en las
interacciones agresivas entre machos que fueran similares en talla, el ganarlas estaría
asociado con una mayor altura de la cabeza (Hews, 1990). Sin embargo, otra explicación
puede ser que los machos cambien su posición para maximizar el solapamiento con las
hembras (Ruby, 1978). Se asume que las hembras son un recurso limitado para los
machos, ya que hay un sistema poligínico (Salvador et al., 1995), y el esfuerzo de los
machos por tener un territorio con menor solapamiento con el de otros machos debería
proporcionar un exclusivo y preferente acceso a las hembras disponibles. En este trabajo,
los dominios vitales de los machos adultos más jóvenes de 1’. aig/rus tuvieron un mayor
solapamiento con los machos más viejos que con los machos de su misma clase de edad,
sugiriendo que los machos jóvenes defienden áreas que contienen un elevado número de
hembras contra otros machos de su misma edad. Alternativamente, una maduración
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temprana puede estar seleccionada para los machos, porque los individuos más grandes y
los de crecimiento más rápido, probablemente no tienen que competir con los individuos
más pequeños y de crecimiento más lento, en una jerarquía de dominancia que es
establecida tempranamente en el desarrollo y luego se mantiene hasta la edad adulta
(Ruby, 1981; Andrews, 1982; Dugan, 1982; Fox, 1983; Stamps, 1984a; .Olsson, 1992;
Pratt et al., 1994; Phillips et al., 1993). Bajo estas condiciones, los machos que llegan a ser
dominantes a una edad temprana podrían tener una oportunidad mejor de llegar a ser en
última instancia, un macho dominante y defender con éxito un territorio de reproducción.
La dicotomía social entre los individuos dominantes y subordinados está propiciada por el
crecimiento diferencial, el cual en cambio retrasa el conjunto de patrones de
comportamiento adulto en los machos subordinados. Los machos adultos más jóvenes
pueden obtener un territorio mejor si el macho más viejo y dominante desaparece, ya que
la supervivencia es baja e impredecible. Este potencial puede favorecer que un macho
subordinado se mantenga cerca de un dominante, cuando encontrar un sitio bueno
alternativo es arriesgado. Podría ocurrir que los machos de 1’. aig/rus establezcan sus
territorios tempranamente en su vida, puesto que el presente y anteriores estudios (capitulo
1; Civantos et al., en prensa) indican que los individuos no se mueven apenas del lugar
donde fueron capturados como recién nacidos, sugiriendo que las lagartijas seleccionan,
tempranamente en su vida, dominios vitales cercanos a lps machos más viejos y
dominantes; probablemente, porque en esas áreas hay un mayor número de hembras.
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Capítulo 4.
INFLUENCIA DEL TAMAÑO CORPORAL, PREVIA RESIDENCIA Y VALOR DEL
RECURSO EN LOS CONFLICTOS ENTRE JUVENILES.
RESUMEN
Se examinó el efecto del tamaTh corporal, previa residencia y valor del recurso, sobre
el resultado de los conflictos entre los machos juveniles de Pswnmod.romus aig/rus. En
terrarios exteriores, se realizaron peleas entre individuos y se manipularon diferencias en el
tamaño corporal, la previa residencia y el valor del recurso. Cuando las diferencias en tamaño
corporal fueron mayores del 5%, el resultado de los conflictos entre los machos juveniles
estuvo determinado por el tamaño corporal: los individuos más grandes ganaron a los más
pequeños. También, la previa residencia de los individuos deterniinó el resultado de los
conflictos. Cuando un intruso fue introducido en un terrario desconocido y en presencia del
macho residente del mismo (propietario), los propietarios ganaban el 80% de las peleas. El
valor del recurso en conflicto, también afectó al resultado de las peleas; porque cuando un
propietario fue sacado de su terrario durante 24 horas y un intruso fue introducido durante ese
tiempo con comida extra, los propietarios sólo ganaron el 33.3% de las peleas. En resumen, el
tamaño corporal, la previa residencia y el valor del recurso determinan el resultado de los
conflictos entre los machos juveniles de 1’. aig/rus.
INTRODUCCIÓN
La asunción de que el propietario de un recurso siempre lo mantiene después de una
disputa agresiva (Krebs, 1982), o la teoría de “Bourgeois strategies” (Maynard Smith, 1976),
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fueron elaboradas para explicar las frecuentes asimetrías entre las interacciones intraespecíficas
observadas en el campo. Dos tipos de asimetrías son las más importantes en los conflictos
animales: asimetrías en el potencial de sostener un recurso (Rl-IP) y asimetrías en el valor del
recurso en conflicto (Parker, 1974; Maynard Smith y Parker, 1976). El RIP está determinado
tanto por las características intrínsecas de los individuos en conflicto, como por el tamaño, la
agresividad, la habilidad de lucha o la fuerza, como por características extrínsecas (p.ej.,
diferencias de posturas corporales en relación a la situación de los dos oponentes). El tamaño y
la agresividad determinan la dominancia y confieren prioridad de acceso a los recursos
(Archer, 1988; Francis, 1988). El tamaño corporal está interrelacionado con la fuerza y es un
determinante importante del resultado de los conflictos animales (Beaugrand y Zajan, 1985).
Según Parker (1974), el propio RHP también puede estar afectado por factores relativos a la
“historia” de los contendientes, como por ejemplo las victorias recientes, o las experiencias de
derrotas. Trabajos experimentales con peces sugieren que las experiencias victoriosas recientes
parecen incrementar el RiHIP, mientras que las derrotas recientes lo disminuyen (Francis, 1983;
Beaugrand y Zajan, 1985; Beacham y Newman, 1987; Beaugrand et al., 1991, 1996).
Las asimetrías en el valor (V) de un recurso (incentivo), también juegan un papel
importante en el resultado de un conflicto entre animales (Parker y Rubenstein, 1981). Los
propietarios de territorios pueden rechazar al intruso porque pueden ser más grandes, tener una
mayor experiencia, tener un mayor conocimiento del territorio y haber asentado relaciones con
los vecinos. En resumen, el territorio tiene más valor para el propietario que para el intruso que
no tiene elementos para evaluar la calidad del territorio en conflicto. Por tanto, las estrategias
que adoptarán los contendientes dependen de la relación entre el valor del territorio (o recurso)
y el coste de defenderlo. Sin embargo, si el valor del territorio es mayor que el coste para
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ambos contendientes, éstos se percibirán a sí mismos como propietarios, y las agresiones serán
más frecuentes y violentas porque ambos contendientes intentarán ser propietarios. Pero si el
valor del territorio no es suficiente para el intruso, el propietario rechazará al intruso.
Aproximaciones más empíricas han enfatizado que los individuos obtendrían información de
sus oponentes durante la lucha y el comportamiento de lucha podría funcionar como un
método para estimar la habilidad del oponente (Enquist y Leimar, 1983; Payne, 1998). Durante
el conflicto, se cree que los oponentes estiman sus RHiP mutuos y V; de este conocimiento
surgen las decisiones que determinan el rumbo del conflicto.
En este capítulo, se examina el efecto de la talla, previa residencia y valor de un recurso
sobre el resultado de los conflictos por el espacio (o recursos) en los machos juveniles de
Psarnrnodrornus aig/rus. Los individuos juveniles de esta especie defienden activamente su
territorio frente a los intrusos. En un primer experimento, se testó si el tamaño corporal
afectaba al resultado del conflicto. En un segundo experimento se comparó la magnitud
relativa del efecto de previa residencia y del valor de un recurso (alimento) sobre las relaciones
de dominancia. El propósito de este experimento fue examinar si el rol de propietario-intruso
puede invertirse cuando el intruso estima que el valor del recurso alimento es muy alto; es
decir, se creó una asimetría en el valor esperado del recurso (Dugatkin y Ohísen, 1990).
METODOS GENERALES
Machos juveniles de Lagartija colilarga, nacidos en el otoño de 1996, se capturaron
durante junio de 1997 en el robledal próximo a Navacerrada (Madrid). Los individuos fueron
capturados en puntos muy espaciados entre si para evitar que hubieran tenido alguna
experiencia previa entre ellos. Para todos, se anotó el punto de captura y después del
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experimento fueron soltados en ese mismo sitio. A los individuos se les midió con una regla la
longitud cabeza-cuerpo (LCC) con una precisión de 0.5 milímetros, se les pesó en una balanza
electrónica con una precisión de 0.01 g y se marcaron mediante corte de dedos y con una
mancha de color en la cabeza. Posteriormente, se mantuvieron individualmente durante todo el
experimento en terrarios exteriores bajo condiciones naturales de temperatura, luminosidad y
alimento. Cada terrario contenía una pequeña piedra y hojarasca para proporcionar refugio a
las lagartijas. Se colocaron particiones opacas entre los terrarios para evitar que los individuos
pudieran verse entre sí y obtener información de sus futuros contendientes.
Los encuentros agresivos se realizaron entre las 1100 y las 1700 horas de días soleados
durante junio y julio de 1997. Se utilizaron en cada encuentro individuos diferentes para evitar
el efecto de la previa experiencia (Dugatkin, 1997). En cada test, pares de individuos fueron
introducidos simultáneamente en el terrario experimental, de manera que cada par individuos
fue situado en esquinas opuestas del mismo. El test comenzó cuando una lagartija comenzaba a
moverse, y continuaba durante 30 minutos. Las lagartijas fueron observadas con prismáticos
desde una distancia de 3 metros para evitar cualquier interferencia en el comportamiento de las
mismas. Durante los treinta minutos en que tuvieron lugar cada prueba, se anotó el número y el
tipo de interacciones que se produjeron entre cada par de individuos. También, se anotó para
cada individuo el número de comportamientos agresivos (caracterizados por aproximaciones
con la cabeza agachada, persecuciones e intentos de morder y displays de desafio) y de
sumisión (huidas, movimiento de la cabeza y patas). Las interacciones fueron clasificadas
como no-violentas (IntA), si no hubo agresión entre los contendientes y como violentas (JntB)
si hubo agresión.
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Además, en las interacciones violentas (IntB) los comportamientos de cada individuo
del par se dividieron en dos clases: La primera clase (AGRES) incluyó todos los
comportamientos que constaban de displays de desafio o amenaza, desplazamientos, ataques
directos y mordiscos. La segunda clase (SUMIIS) incluyó los comportamientos sumisos y las
huidas. Los comportamientos no agresivos no se consideraron para este estudio. Las categorías
se expresan como porcentaje del total de interacciones observadas.
También, durante cada prueba los patrones de actividad (movimiento, o no-
movimiento) se anotaron cada 1.5 mm. (“muestreo uno-cero”, Altmann, 1974). Un individuo
fue clasificado como ganador sólo si en las interacciones con el otro miembro del par tuvo
mayor frecuencia de AGRES, menor frecuencia SUMIS y mayor actividad (frecuencia de
movimientos en 30 mm.) (Tablas 1 y 2).
Experimento 1: ¡nfluencia del tamaño corporal.
Métodos
El área neutral donde los juveniles fueron testados fue un terrario exterior de lm x lm.
Para conocer el efecto de la talla sobre el resultado de los conflictos, se realizaron 23 peleas
entre individuos de tallas diferentes. Los individuos que se utilizaron en el experimento median
entre 48 y 59.5 mm de LCC y pesaban entre 2.50 y 4.94 g. Los machos más grandes, se
emparejaban con machos más pequeños en LCC (utilizamos la LCC como indicador de la
talla). Las diferencias en LCC entre los contendientes es expresada como porcentaje de la LCC
del individuo más pequeño respecto al más grande. Los machos fueron emparejados
aleatoriamente y las diferencias de LCC entre los individuos de cada par estaban entre 0.9% y
24%.
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Como ningún miembro de cada par había estado previamente en el terrario, pero
diferían en tamaño, los resultados de este experimento permitieron conocer no sólo si los
individuos más grandes ganaban a los más pequeños, sino, también, determinar el nivel de
asimetría en talla que es requerido para que el efecto de la talla sea importante sobre la
domínancia.
Resultadas
Los resultados muestran que los individuos mayores ganaron 17 de las 23 peleas
realizadas (x2(1í = 5.26, P = 0.021). Las diferencias en LCC y peso entre los individuos que
ganaron los conflictos y los que los perdieron fueron altamente significativas. Los individuos
ganadores (X + 1 5E 4.01 + 0.014 g, n = 23) pesaron más que los perdedores( 3.33 + 0.14 g,
n=23), (test de la U de Mann-Whitney, U = 139, P = 0.0057), y tuvieron mayor LCC (56.83 ±
0.45 mm), que los perdedores (53.48 + 0.8 mm), (U = 138.5, 1’ = 0.0052). Cuando las
diferencias en LCC fueron mayores del 5% (15 pares), los individuos más grandes dominaron
sobre los más pequeños (test Binomial, 1’ = 0.0074). Cuando las diferencias en LCC fueron
menores del 5% (8 pares) los individuos más grandes no ganaron significativamente más
peleas (test Binomial, 1’> 0.05), (Fig. 1).
Tabla 1: Número (X ~ 1 SE) de las frecuencias de comportamiento agresivo (AGRES). Número de
comportamientos sumisos (SUMIS) y número de las frecuencias de movimiento de los individuos ganadores y
perdedores en el e=p.1. Los valores de U y P proceden de un test de la U de Mann-Whitney.
ganador perdedor U n1 = ti2 P
AGRES 0.65 + 0.06 0.11 + 0.04 40 23 <0.0001
SUMIS 0.04 + 0.02 0.62 40.06 4.5 23 <0.0001
rnov 0.40 + 0.04 0.18 +0.03 99 23 0.0002
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Figura 1: Porcentaje de casos en los cuales los individuos más grandes fueron los ganadores,
según las siguientes clases de asimetría: A: diferencias de LCC < 5% (8 pares); B: diferencias
en LCC entre 5% - 10% (7 pares); C: diferencias en LCC entre 10% - 15% (4 pares); D:
diferencias de LCC> 15% (4 pares).
Experimento 2: previa residencia y valor del recurso.
Métodos
A B O D
Clases de Asimetría
Los machos utilizados en este experimento estuvieron igualados en LCC para
minimizar el efecto de las diferencias en tamaño corporal sobre el resultado de las peleas
(Tokarz,1985; Enquist y Jakobsson, 1986; Dugatkin y Biederman 1991). Los pares estuvieron
juveniles.
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igualados al 5% de Ja diferencia en talla, según los resultados obtenidos en el experimento 1.
Los individuos utilizados pesaron entre 2.7 y 7 g, y la LCC estuvo entre 48 y 66.5 mm.
De forma aleatoria, un miembro de cada par se designó “propietario” y el otro miembro
“intruso”. El macho designado propietario estuvo al menos una semana de previa residencia en
un terrario de lm x 1 m. El intruso fue un macho que nunca había estado en el terrario del
propietario. Se designaron dos tipos de encuentros: peleas “tipo r’: el intruso fue introducido
en el terrario del propietario durante 30 minutos en presencia del propietario. Peleas “tipo JI”:
el propietario fue sacado del terrario durante 24 horas y un intruso fue introducido en su
terrario, durante ese tiempo, con comida extra (larvas de Tenebr/o vivas). Pasado ese tiempo,
el propietario fue introducido de nuevo en su terrario y el test comenzaba. Aleatoriamente, se
asignaron pares de individuos a cada uno de los dos tipos de peleas. Se llevaron a cabo un total
de 30 peleas (15 de cadatipo).
Se comparó el número de peleas ganadas por propietarios e intrusos, respectivamente,
en cada tipo de pelea. Además, se examinó si el número de interacciones violentas (IntB) en
cada pelea era diferente entre los dos tipos de encuentros. También, se testó si las frecuencias
de comportamientos AGRES y STJMIS diferían entre propietarios e intrusos en cada tipo de
encuentro. Para este propósito, se compararon las frecuencias de AGRES entre propietarios y
las frecuencias de SUMIS entre intrusos.
Resultados
Cuando el intruso nunca había estado en el terrario (peleas tipo 1), los propietarios
ganaron en el 80% de las peleas (12/15) (test Binomial, P = 0.035 ). La frecuencia de cada
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categoría de comportamiento diferió significativamente entre propietarios e intrusos, siendo los
propietarios los que atacaron más y tuvieron menos comportamientos sumisos (tabla 3).
Tabla 2: Número (X ±1 SE) de las frecuencias de comportamiento agresivo (AGRES).
Número de comportamientos sumisos (SLJIMiIS) y número de las frecuencias de movimiento de
los individuos ganadores y perdedores en el exp. 2. Los valores de U y P proceden de un test
de la U de Mann-Whitney.
ganador perdedor U
AGRES 0.49 + 0.05 0.28 + 0.05 260 30 0.0047
SUIvIIS 0.21 + 0.04 0.5 + 0.07 248 30 0.0024
mov 0.39 + 0.03 0.26 + 0.03 256 30 0.004
Tabla 3: Frecuencias (X ±1 SE) en cada individuo del par de cada
comportamiento (AGRES: comportamiento agresivo; SUMiIS: comportamiento sumiso) en las
interacciones de las peleas de tipo 1. Los valores de U y P proceden del test de la U de Mann-
Whitney.
propietario intruso n U P
AGRES 0.56 + 0.07 0.26 + 0.08 15 49 0.008
SIJMIS 0.16 + 0.06 0.62 + 0.09 15 33 0.0008
Cuando los propietarios se sacaron del terrario 24 horas (peleas de tipo JI), ganaron,
únicamente, en el 33.3% (5/15) de los casos. Un 40% de peleas fueron ganadas por el intruso y
en un 26.7% no hubo un claro ganador. El número de peleas ganadas por propietarios e
intrusos no fue significativamente diferente (test Binomi al, P 0.3). Tampoco hubo
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diferencias significativas en la frecuencia de cada comportamiento entre propietarios e intrusos
(tabla 4). Esto sugiere que la previa residencia del propietario no le aseguraba ganar la pelea,
pues este rol puede ser invertido al aumentar el valor del recurso para el intruso.
Tabla 4: Frecuencias (X ±1 SE) en cada individuo del par, de cada categoría de
comportamiento (AGRES: comportamiento agresivo; SUMIS: comportamiento sumiso) en las
interacciones de las peleas de tipo JI. Los valores de U y P proceden del test de la U de Mann-
Whitney.
propietario intruso n U P
AGRES 0.36 + 0.08 0.35 + 0.07 15 112.5 0.57
SUMAS 0.34 + 0.09 0.3 + 0.07 15 109 0.88
No hubo diferencias en el número medio de interacciones, en cada encuentro, entre los
dos tipos de peleas: peleas tipo 1 (X ±SE) = 6.6 + 0.7, n =15; peleas tipo 11= 6.7 + 077 n =
15, (test de la U de Mann-Whitney, U 98.5, P = 0.55). Tampoco hubo diferencias en la
frecuencia de interacciones violentas (intB): peleas tipo 1 (X ±SE) = 0.87 + 0.04, n =15,
peleas tipo II = 0.81 + 0.05, n 15, (test de la U de Mann-Whitney, U= 89, P = 0.31).
La media de las frecuencias de AGRES de los propietarios en las peleas de tipo 1 fue
0.55 + 0.06 (SE), n = 15, y en las peleas de tipo II fue 0.35 + 0.07, n = 15. Esta diferencia fue
marginalmente significativa (test de la U de Mann-Whitney, U= 68.5, P = 0.06), lo que sugiere
que los propietarios en las peleas de tipo 1 defendieron más activamente su territorio. La media
de las frecuencias SUIN4IS en los intrusos en las peleas de tipo 1 fue 0.61 + 009 n = 15, y en
las peleas de tipo II fue 0.3 + 0.07, n = 15. Esta diferencia fue significativa (test de la U de
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Mann-Whitney, U= 55, P = 0.016), lo que sugiere que el intruso se comportó de una manera
más sumisa en las peleas de tipo 1.
DISCUSIÓN
Los resultados del primer experimento apoyan la hipótesis de que el tamaño corporal
es uno de los factores clave en la determinación de la dominancia en lagartijas (Fox, 1983). En
los conflictos agresivos entre los machos juveniles de P. aig/rus, los individuos más grandes
ganaron las peleas cuando las diferencias en tamaño corporal excedían del 5 % (fxg. 1).
Cuando las diferencias en LCC fueron menores del 5% otros factores como la condición
fisiológica y la motivación de los individuos o las experiencias anteriores pueden influir en el
resultado de los encuentros. Son varios los estudios que han demostrado que un mayor tamaño
corporal determina las relaciones de dominancia en lagartijas (Olsson, 1992; Carpenter, 1995;
Molina-Borja et al., 1998). En las peleas entre los machos del Lagarto Agil (Lacerta ag/l/s) los
machos más grandes ganaban a los más pequeños (Olsson, 1992). De forma similar, machos
más grandes, de A.aculus y Acristatelius, tuvieron más éxito en obtener y defender territorios
que los más pequeños (Philibosian, 1975). En otro estudio, cuando un juvenil grande de Uta
stansbur/ana y otro más pequeño eran introducidos en un terrario dividido en dos zonas con
diferentes calidades de hábitat, el individuo más grande frecuentaba más a menudo el hábitat
de mayor calidad que el individuo más pequeño (Fox et al., 1981). Tokarz (1985) demostró
que los individuos más grandes de A. sagrel adquirían los sitios con perchas más
frecuentemente que los más pequeños. En el caso de P. aig/rus los individuos más grandes
tienen una ventaja competitiva sobre los más pequeños cuando los situamos en un entorno no
familiar. Esto sugiere que, en condiciones naturales, cuando los individuos están en fase de
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asentamiento, los luveniles más grandes tienen ventaja sobre los más pequeños para adquirir un
territorio o acceder a un recurso, Stamps (1978) demostró que el estatus de dominancia en los
recién nacidos de A. aeneus era enteramente dependiente del tamaño.
Adicionalmente a la talla, hay otros factores que determinan las relaciones de
dominancia, como la posesión de un territorio o recurso (Krebs, 1982; Enquist et al., 1985), y
el valor esperado del recurso en conflicto (Dugatkin y Ohísen, 1990). Los resultados del
segundo experimento demuestran que la previa residencia influyó en el resultado de los
conflictos. Estos resultados no pueden ser explicados por diferencias en el potencial de
sostener un recurso (RHP) porque los individuos estuvieron igualados en talla, que es el mejor
indicador para medir el Rl-IP en los conflictos animales (Parker, 1974). Pero hay que tener en
cuenta que cambios transitorios en estados motivacionales o fisiológicos pueden influir en el
resultado de los conflictos (Clutton-Brock y Albon. 1979; Robertson, 1986). Este Rl-IP se
puede ver afectado por factores relativos a la historia de los dos contendientes, como son la
previa experiencia agonística (Beacham, 1988), el efecto de “ganador” y “perdedor”
(Beaugrand et al., 1996; Dugatkin, 1997) y el previo conocimiento del oponente. Este último
factor estuvo controlado puesto que los individuos no se conocían.
El efecto de la propiedad o la previa residencia ha sido demostrado en varios
experimentos anteriores (Braddock, 1949; Riechert, 1978; Yasukawa y Bick, 1983) y en ellos,
los resultados indican, que los propietarios ganaban más a menudo a los intrusos, ya que estos
han tenido una información más completa del territorio y por tanto tienen mucho que obtener
al defenderlo. En este trabajo, en las peleas tipo 1 los intrusos tuvieron una frecuencia mayor
de comportamientos sumisos que en las peleas de tipo JI, presumiblemente porque en las
peleas de tipo 1 los intrusos se percibieron a si mismos como tal. Por el contrario, cuando se
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aumentó el valor de un recurso únicamente para el intruso, y por tanto, cambió para él el valor
del territorio, se comportó de forma más agresiva y los propietarios ya no ganaron la mayoria
de las peleas. El hecho de que en las peleas de tipo TIlos intrusos tuvieran una frecuencia más
baja de comportamientos sumisos y los propietarios tuvieran una tendencia a ser menos
agresivos puede reflejar un cambio o alteración en el rol propietario-intruso. Parece que el
intruso fue capaz de estimar el valor del territorio dentro de un período de tiempo
relativamente corto (24 horas) y esperaba obtener una mayor suma del recurso alimento que el
otro individuo del par. Sin embargo, no se puede distinguir entre el efecto de la propiedad y el
valor del recurso, porque esta inversión en el rol propietario-intruso se podría deber a un efecto
del tiempo que los intrusos han estado en el terrario del propietario, que ha podido ser el
suficiente para la inversión de los papeles anteriores. También, puede ocurrir, que se dé una
combinación de los dos factores. Un hecho que se esperaría, es que las interacciones en las
peleas tipo JI fueran más numerosas y violentas, pero no hubo diferencias significativas entre
tipos de peleas; por lo que es posible que los individuos estimen, con el mismo número de
interacciones que en las peleas de tipo 1, quién es el dominante.
Como conclusión, el resultado de los conflictos entre los machos juveniles de la
Lagartija colilarga estuvo determinado por la talla de los individuos, así como por la previa
residencia de los individuos y el valor que tomaba el recurso en conflicto. Son necesarios
futuros trabajos para examinar el efecto de una anterior experiencia agonística y el efecto de
“ganador” y “perdedor” (Beacham, 1988; Beaugrand et al., 1996; Dugatkin, 1997).
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Capítulo 5.
COMPORTAMIENTO AGRESIVO, TAMAÑO DEL DOMINIO VITAL Y
SUPERVIVENCIA.
RESUMEN
Se asume que, los individuos obtienen la posesión de las áreas donde han ganado
interacciones agresivas, mientras que los individuos que pierden en estas interacciones
agonísticas abandonan las áreas donde fueron derrotados. Por tanto, los animales más
dominantes aseguran un territorio excluyendo a los subordinados de un hábitat óptimo.
Esta asunción, forma la base para argumentar que el grado de agresividad individual o la
dominancia, pueden ser importantes en determinar el tamaño y calidad del dominio vital
que una lagartija puede asegurarse en exclusividad. En este capítulo, se examinaron en el
campo las relaciones entre tamaño y calidad del dominio vital, grado de agresividad y sus
efectos sobre la supervivencia de los juveniles de Psarnmodronzus aig/rus. El grado de
agresividad individual fue examinado usando intrusos que se presentaban a los individuos
residentes en el campo. Los individuos más agresivos tuvieron dominios vitales mayores
que los individuos menos agresivos. Además, el tamaño y calidad del dominio yital,
también influyó en la probabilidad de supervivencia: los supervivientes tuvieron dominios
vitales más grandes y con mayor diversidad de alturas de vegetación, que los no
supervivientes.
INTRODUCCIÓN.
Muchos factores, como por ejemplo el sexo, el tamaño corporal, el comportamiento
de obtención de alimento, la densidad de población, los requerimientos energéticos y el
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comportamiento social, pueden afectar al tamaño del dominio vital de las lagartijas (Rose,
1982). Sin embargo, se sabe muy poco acerca de los patrones de adquisición de un
territorio y de los factores que afectan al éxito en la adquisición del territorio en los
individuos juveniles de las lagartijas (ver Stamps, 1994). Una de las asunciones más
comunes sobre los animales territoriales, es que los individuos adquieren espacio al ganar
peleas (Maynard Smith y Parker, 1976; Krebs, 1982; Maynard Smith, 1982; revisar
Stamps, 1994; Stamps y Krishnan, 1994b). Esto quiere decir, que se asume que los
individuos obtienen la posesión de las áreas donde han ganado confrontaciones, mientras
que los individuos que pierden en estas interacciones agonísticas abandonan las áreas
donde fueron derrotados. Por tanto, los animales más dominantes aseguran un territorio
excluyendo a los subordinados de un hábitat óptimo (Krebs, 1971; King, 1973). Esta
asunción constituye la base para argumentar que el grado de agresividad individual o la
dominancia pueden ser importantes en determinar el tamaño y calidad del territorio que
una lagartija puede asegurarse.
El tamaño corporal parece estar fuertemente asociado con el tamaño del dominio
vital en lagartijas (Turner et al., 1969; Christian y Waldschmit, 1984) y varios autores han
demostrado una fuerte relación entre el tamaño del dominio vital y el tamaño corporal, lo
cual ha sido explicado por los requerimientos de comida, los costes de la obtención de la
misma y su densidad (MacNab 1963; Schoener 1968). Algunos estudios han examinado el
efecto del tamaño corporal sobre la supervivencia de las lagartijas juveniles y han
demostrado que, los individuos más grandes tienen una ventaja de supervivencia sobre los
más pequeños (Fox, 1978; Ferguson et al., 1983). El tamaño corporal, también puede
influir en la agresividad y diferencias del tamaño corporal entre juveniles, es probable, que
afecten a sus interacciones con conespecíficos durante la adquisición de dominios vitales
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óptimos. El tamaño corporal y la agresividad normalmente influyen en las relaciones de
dominancia y confieren ventaja en el acceso a los recursos (Archer, 1988). El tamaño
corporal está relacionado con la fuerza y es un factor importante en explicar el resultado de
los conflictos animales (Beaugrand y Zajan, 1985).
Los factores sociales pueden influir enormemente en el tamaño del dominio vital y
en el uso del espacio en lagartijas (Stamps, 1977b; Rose, 1982; Sehoener y Schoener,
1982) y pueden ser responsables de mucha de la variación observada en el tamaño del
dominio vital. Un mayor dominio vital puede ser indicador de una elevada probabilidad de
supervivencia, porque el tamaño del dominio vital puede ser consecuencia de algunos
caracteres que aumentan el “fitness”. Algunos estudios de lagartijas también indican que la
agresividad puede estar relacionada con el tamaño y calidad del territorio. En algunas
especies, los individuos más agresivos tienen más éxito a la hora de competir por los
recursos. Por ejemplo, los individuos más agresivos del iguánido Uta stansbur/ana
aumentaron el tamaño de sus territorios y obtuvieron dominios vitales de mayor calidad
(Fox, 1983).
Sin embargo, en pocas ocasiones se ha abordado de forma simultánea el estudio de
los múltiples beneficios de un dominio vital mayor o de mayor calidad (Schoener y
Schoener, 1982). La valoración de la calidad del hábitat es un tema central en los estudios
ecológicos contemporáneos y requiere la integración de un enorme número de factores
sinérgicos (p. ej., limitaciones fisicas, riesgo de depredación, oportunidades de
emparejamiento, disponibilidad de recursos) (Huey, 1991). Un dominio vital de elevada
calidad puede estar definido por su mayor diversidad de microhábitats o por la prevalencia
de características favorables del microhábitat (Fox, 1978). Una explotación selectiva del
mícrohábitat permite a muchas lagartijas mantener sus temperaturas corporales dentro de
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un rango que optimiza las capacidades fisiológicas y, en consecuencia, su eficacia
ecológica (Huey, 1991). También, algunos microhábitats pueden proporcionar mejores
refugios anti depredadores o pueden proporcionar una mayor calidad de comida (Martin y
Salvador, 1992). Así, el uso del microhábitat puede tener un efecto directo sobre la
supervivencia de las lagartijas (Tracy, 1982). Adicionalmente, también los niveles de
actividad pueden afectar a la supervivencia. La actividad de las lagartijas es vital para la
adquisición de recursos. Sin embargo, pocos estudios presentan datos de actividad de los
juveniles, porque el tener pequeño tamaño les hace más dificiles de localizar.
En el presente capítulo, se examinan las relaciones entre tamaño y calidad del
dominio vital, el grado de agresividad y sus efectos sobre la supervivencia de los juveniles
de Psanznzod’-omus aig/rus. En los juveniles de esta especie, los propietarios de los
territorios normalmente los defiende frente a intrusos desconocidos y defienden mucho o
todo su dominio vital contra los vecinos que también son propietarios de un territorio
(Civantos, datos inéditos). Este capítulo se centra principalmente en las relaciones entre
tamaño, calidad del dominio vital y uso del microhábitat por un lado y supervivencia por
otro. Un segundo objetivo es relacionar el comportamiento agresivo de los residentes con
el tamaño de su dominio vital y la supervivencia.
MATERIAL Y METODOS
El estudio se realizó en la zona de estudio cercana a Navacerrada, durante marzo —
mayo de 1997. En febrero de 1997 se delimitó un área de 30 x 30 m que se dividió en una
parrilla con marcas cada 5 metros. Entre el 26 de febrero y el 16 de marzo, el área se visitó
5 días a la semana y se buscaron lagartijas juveniles mientras se caminaba sobre el área
entre las 0930 - 1330 horas y las 1600 - 1700 horas. Los individuos se capturaron a mano y
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fueron marcados mediante corte de dedos para su identificación permanente. En cada
censo se mapeó el punto donde los individuos fueron vistos por primera vez. Todos los
individuos fueron llevados a la estación biológica de “El Ventorrillo” donde se pesaron en
una balanza electrónica (con una precisión de 0.01 g) y se les medió su longitud cabeza-
cuerpo (LCC) con una precisión de 0.Smm. Los individuos fueron pintados, con dos o tres
manchas de color en la espalda para que pudieran ser identificados individualmente en el
campo. Durante el mismo día de captura, se soltaron en el mismo punto donde se les
capturó. Unicamente, los individuos vistos permanentemente dentro del área de estudio
durante marzo y abril fueron considerados residentes.
Las observaciones focales de las lagartijas marcadas se hicieron en el campo
(durante períodos de 15 minutos) entre el 31 de marzo y el 15 de abril, con prismáticos y
desde una distancia de 3- 4 metros del individuo focal. Las observaciones se llevaron a
cabo en dias soleados y entre las 1100 - 1300 h y 1600 - 1700 it El tiempo medio de
observación por individuo fue de 30.69 (+ 1.50 SE) mm, con un rango de 15 mm a 45
mm. En cada periodo de observación, se anotó el tiempo que cada individuo estuvo en
cada tipo de microhábitat a nivel del suelo (suelo desnudo, hierba, hojarasca y rocas).
También se anotó, el número total de movimientos, el número de movimientos dentro de
cada microhábitat, la distancia total recorrida y las distancias totales recorridas en cada
microhábitat. Se consideró un movimiento cuando la lagartija se desplazaba durante más
de 2 segundos y caminaba más de 3 cm. El tiempo de estancia en cada microhábitat se
expresa en porcentajes del tiempo total de observación, la actividad se expresa como
frecuencia de movimientos (movs/segundo) y la distancia recorrida como cm/sec.
Entre el 26 de febrero y el 16 de marzo, se realizaron varios censos al día en el área
de estudio y se anotó la posición, con respecto a la marca más cercana de cada individuo
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visto. Se aleatorizaron la hora del día y la dirección de estos censos dentro de cada día,
para evitar sesgos. El dominio vital de cada individuo fue definido por el polígono
convexo que rodeaba los puntos de observación (Rose, 1982). Para minimizar la
independencia entre las observaciones repetidas de un único individuo, se anotó
únicamente una vez al día la localización de cada individuo. Se estimó que seis puntos por
individuo eran suficientes para delimitar el 90% del dominio vital (Rose, 1982). La media
de puntos por individuo fue 9.5 + 0.77 SE y el rango 6 - 15. Así, los dominios vitales
fueron obtenidos por reavistamientos consecutivos y no por puntos de defensa. Por tanto,
estas áreas deben considerarse dominios vitales, más que territorios.
Después de haber delimitado el dominio vital de cada individuo, se realizaron
varios transectos sobre el mismo, para cuantificar las características de su microhábitat.
Para ello, se usó un listón graduado sostenido verticalmente a intervalos de un metro y se
anotaron los contactos a nivel del suelo con: hierba, hojarasca, sue>o desnudo o rocas. Las
rocas se categorizaron por su tamaño como: < 50 cm y> 50 cm de diámetro. Usando el
mismo procedimiento, se anoté el número de contactos del palo con plantas a alturas de 5,
10, 25, 50, y 100 cm. Este procedimiento permitió calcular, para cada dominio vital, el
porcentaje de los valores de cobertura de cada variable de hábitat; esto es, porcentaje de
contactos con cada substrato y con cada altura de vegetación. Para cada lagartija, se
calculé el índice de diversidad de Shannon (II) (Shannon y Weaver, 1949), para la
diversidad de microhábitats a nivel del suelo y para la diversidad de alturas de vegetación;
esto es, complejidad de la cobertura hasta un metro de altura.
Durante mayo de 1997, durante cinco días a la semana, se buscó en el área de
estudio y en sus alrededores (en una banda de 50 metros de anchura) a las lagartijas
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supervivientes. Toda la vegetación fue cuidadosamente prospectada en cada recorrido para
asegurar un censo lo más exacto posible.
Como durante las observaciones focales, se vieron pocas interacciones agonísticas
entre las lagartijas juveniles, se cuantificó el grado de agresividad intraespecifica usando
intrusos atados, que fueron presentados a los residentes siguiendo los métodos usados por
Stamps (1977a, 1978). El intruso fue atado alrededor del abdomen con un hilo oscuro de
nylon de 2 metros de longitud (0.1 mm de grosor), que estaba atado a un palo, luego el
intruso fue colocado a 20 cm del residente y el palo era fijado al suelo para restringir los
movimientos del intruso. El experimentador se retiraba unos tres metros, y observaba al
residente durante 5 minutos, anotando la primera respuesta del residente frente al intruso.
Como intrusos se utilizaron individuos de la misma clase de edad, que fueron capturados a
unos 200 metros de distancia del área de estudio. Se introdujeron como intrusos individuos
igualados en talla al residente (< 5% de la diferencia en LCC). La primera respuesta del
residente se anotó como agresiva (si el residente perseguía al intruso, hacía un display de
desafio o ataque, lo mordía o se aproximaba a él), o no-agresiva (si el residente evitaba,
huía o ignoraba al intruso). Se usaron los resultados de este test para calcular un valor de
agresividad, porque a cada sujeto se le dio un estímulo comparable (un intruso del mismo
tamaño) y se categorizó a cada residente como agresivo o no agresivo.
Se usó estadística no paramétrica para todas las variables, a excepción del tamaño
del dominio vital (transformado logaritmicamente) porque estuvo normalmente distribuido
según el test de Lilliefors. Las probabilidades presentadas no están ajustadas para múltiples
comparaciones, pero la significación presentada se verificó, cuando era apropiado, usando
el ajuste secuencial de Bonferroni (Rice, 1989) para múltiples comparaciones (Chandíer,
1995).
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RESULTADOS
Entre el 26 de febrero y el 16 de marzo, se capturaron en el área de estudio un total
de l6juveniles. Su LCC inicial fue de (X±SE) 33.4 + 0.66 mm (rango: 27-39 mm) y su
peso fue de 0.9 + 0.06 g (rango: 0.47 - 1.55 g). En marzo y abril los 16 individuos estaban
todavía en el área, pero en junio solo quedaban 10 individuos. Durante todo el mes de
mayo, no se encontraron individuos marcados en la banda de 50 metros de ancho que
rodeaba al área de estudio y, por tanto, se asume que los individuos que desaparecieron no
sobrevivieron.
Dominio vital y agresividad.
De los 16 residentes, 9 fueron clasificados como agresivos y 7 como no agresivos.
La LCC y peso de los individuos agresivos (35.16±1.28 mm; 1.08 + 0.13 g, n = 9) y no
agresivos (32.6 + 1 mm 0.79 + 0.06 g, n = 7) no fue significativamente diferente (test de
la U de Mann-Whitney para LCC, U = 22.5, P= 0.32; para peso, U = 20, P = 0.22). El
dominio vital de los individuos agresivos (68.5 + 9.3 m2) fue mayor que el de los
individuos no agresivos (3 5.9 + 12.16 m2) (ANOVAunifactorial: F
115 7.63, F = 0.015).
Dominio vital, actividad y supervivencia.
El dominio vital de los supervivientes (72.22 + 9.15 m2, n = 10) fue
significativamente mayor que el de los no supervivientes (27.44 ±4.12m2, n = 6) (test de
la t, t = - 4.48, df 14, P 0.00 1). El tamaño del dominio vital no estuvo correlacionado
con la LCC (correlación de Spearman, r~ 0.05, n = 16, 1’ = 0.8), ni con el peso (r~ = 0.24,
n = 16, P = 0.37). La LCC y peso tampoco fueron diferentes entre supervivientes y no
supervivientes (LCC: 34 + 0.75 mm, n 10 vs 32.5 + 1.18 mm, n 6, test de la U de
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Mann-Whitney, U = 24.5, P = 0.76; peso: 1.06 + 0.12 g vs 0.78 + 0.08 g, test de la U de
Mann-Whitney, U = 17.5, P = 0.17).
No hubo diferencias en la diversidad de microhábitats al nivel del suelo entre los
dominios vitales de los supervivientes (H = 0.60, n = 10) y los de los no supervivientes (H
= 0.61, n = 6) (test de la U de Mann-Whitney, U = 27, F 0.74). Sin embargo, la
diversidad de alturas de vegetación dentro de los dominios vitales fue significativamente
mayor para los supervivientes (H = 0.79, n = 10) que para los no supervivientes (H = 0.66,
n = 6) (Mann-Whitney U-test, U = 4.5, P = 0. 0054). La diversidad de alturas de vegetación
estuvo correlacionada significativamente con el tamaño del dominio vital (r~ = 0.63, n =
16, P = 0.008). El uso del microhábitat (tabla 1), actividad (mov/sec) y la distancia
recorrida (cm/sec) no fueron diferentes significativamente entre los supervivientes y no los
supervivientes (test de Ja U de Mann-Whitney, P> 0.1 en todos los casos).
Tabla 1: Uso del microhábitat de supervivientes y no supervivientes (X t SE); (5 =
supervivientes, NS = no supervivientes).
% tiempo de mov/sg cm/sg
observación
5 NS S NS 5 NS
hojarasca 61 + 5 0.7 + 0.04 0.06 + 0.01 0.06 + 0.01 0.72 + 0.07 0.59 + 0.07
arena 12+3 0.06+0.02 0.17±0.09 0.11 + 0.02 7.24+5.33 3.51 + 1.20
hierba 16 + 4 0.14 + 0.04 0.09 + 0.01 0.07 + 0.01 1.65 + 0.36 1.23 + 0.35
rocas 11 + 3 0.09 + 0.03 0.16 + 0.04 0.08 + 0.03 2.89 + 1.77 1.30 + 0.59
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DISCUSIÓN
Los individuos más agresivos de este estudio establecieron dominios vitales
mayores que los menos agresivos. Además, el tamaño del dominio vital fue mayor para los
supervivientes que para los no supervivientes, y el dominio vital de los supervivientes tuvo
mayor diversidad de alturas de vegetación (esto es, una cobertura más compleja) que el de
los no supervivientes.
La correlación entre el tamaño del dominio vital y el grado de agresividad sugiere
que los individuos más agresivos podrían adquirir más espacio al desplazar a sus vecinos.
Parece probable, que los individuos menos agresivos fueron competitivamente excluidos y
forzados a quedarse en áreas de elevado riesgo o en hábitats de pobre calidad y esto, pudo
haber afectado a su supervivencia. En este estudio de 16 individuos residentes, únicamente
seis desaparecieron del área de estudio a finales de mayo. Es posible que estos seis
animales se movieran a otra área, pero es más probable que nó sobrevivieran. No se
encontró ningún individuo desaparecido, en una búsqueda cuidadosa de las áreas cercanas
al área de estudio; la tasa normal de mortalidad de esta especie podría explicar la
desaparición de estos juveniles. De los 10 animales que se mantuvieron en el área de
estudio, ninguno se movió a otra área. Esto sugiere que, al menos en primavera, una vez
que los dominios vitales se han establecido, los juveniles cambian muy poco la posición de
su dominio vital. Emigrando a través de áreas no familiares podrían sufrir una tasa mayor
de depredatión que los individuos sedentarios. La emigración podría ocurrir más tarde, si
fuese necesario. Ruby (1986), por ejemplo, sugirió que los adultos de 5’. jarrovi podían
cambiar sus dominios vitales durante la estación reproductora.
En estudios con lagartijas adultas, el tamaño del dominio vital y la masa corporal
estaban significativamente correlacionados (Turner et al., 1969; Christian y Waldschmidt,
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1984), pero en el caso de los juveniles, aunque los requerimientos energéticos aumentan
con el tamaño corporal y el peso (y LCC), no estuvieron correlacionados
significativamente. Otros factores, como la variación en la productividad del hábitat
(Simon, 1975) y distribución y variación en la densidad de lagartijas (Rose, 1982), pueden
afectar al tamaño del dominio vital. También otro factor, es un nivel importante de
agresión, a pesar de que el tamaño corporal y la agresión están normalmente
correlacionados en lagartijas (Fox, 1982). En este trabajo, se encontró que la LCC no fue
diferente entre las lagartijas agresivas y las no agresivas, pero los individuos agresivos
habitaban dominios vitales mayores y poseían una mayor supervivencia. El grado de
agresividad individual o la dominancia relativa pueden ser importantes en determinar el
tamaño o calidad del territorio que un animal puede asegurar y retener. Este parece ser el
caso, en algunas aves territoriales (Watson y Miller, 1971) y en varias especies de
lagartijas (Brattstrom, 1974; Ferner, 1974; Fox, 1978; Fox et al., 1981).
Las ventajas derivadas de mantener un territorio incluyen acceso a una provisión
exclusiva de alimento, presencia de sitios óptimos para solearse y otros beneficios no
asociados con la reproducción. Por ejemplo, los territorios de Seeloporus jarrovi son
importantes para mantener una adecuada provisión de alimento (Simon, 1975). Stamps
(1978, 1984a, b) identificó al menos cuatro factores que podrían afectar al valor de un
territorio para los juveniles de Anol/saeneus: comida, perchas, aislamiento, temperatura, y
distancia a los potenciales depredadores. En este estudio, la diversidad de alturas de
vegetación estuvo correlacionada positivamente con el dominio vital, y puede ser, que esta
mayor complejidad de la cobertura de vegetación sea un aspecto que directamente influye
sobre la supervivencia de los juveniles que poseen mayores dominios vitales y no el
tamaño del dominio vital por si mismo. La mayor complejidad de la cubierta de
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vegetación, por tener un mayor dominio vital, puede influir en los cuatro factores
mencionados anteriormente y puede explicar porqué las lagartijas juveniles compiten por
este espacio superior. Fox (1978) demostró que los dominios vitales de los juveniles
supervivientes de U/a s/ansburiana, contenían una significativa mayor diversidad de
plantas y refugios que los de los no supervivientes. En este estudio, los individuos que
tenían dominios vitales con una cubierta de vegetación más compleja, probablemente
sobrevivieron mejor y quizás fuera porque tuvieron una mayor abundancia de recursos
como presas, lugares para solearse, refugios de termorregulación y mejores oportunidades
de escapar de los depredadores. Los individuos que vivían en áreas con baja diversidad de
alturas de vegetación y espacios más abiertos sufrieron una mortalidad más elevada.
Aunque hay muchos factores de la calidad del hábitat en su dominio vital que pueden
afectar al “fitness” de un individuo en particular, en este estudio las diferencias en la
diversidad de alturas de vegetación parece ser uno de los más importantes.
Este estudio muestra las diferencias entre el dominio vital de los juveniles
supervivientes y no supervivientes e indica la importancia de las interacciones agonísticas
en provocar estas diferencias. Se sugiere, que el comportamiento agresivo podría
determinar el tamaño y calidad del dominio vital que una lagartija puede procurarse, y este
tamaño y calidad del dominio vital puede influir en el comportamiento de la lagartija que
vive en él y subsiguientemente su supervivencia.
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Capítulo 6.
EFECTO DE LA TESTOSTERONA SOBRE LA AGRESIVIDAD, ACTIVIDAD Y
CRECIMIENTO DE LOS JUVENILES.
RESUMEN
La importancia de la testosterona como un modulador importante de la agresión, se
ha documentado en muchos animales. Elevados niveles de testosterona están asociados con
un aumento de la actividad y agresividad de las lagartijas. Esto puede tener efectos directos
sobre la tasa metabólica y puede causar un incremento en el gasto energético. Aquí, se
examinó el efecto de la testosterona sobre la agresividad y el crecimiento corporal de los
machos juveniles de Psarnrnodromus algirus. A los machos juveniles utilizados en el
estudio, se les introdujo implantes rellenos de testosterona (grupo experimental) o vacíos
de hormona (controles). La testosterona provocó, en los machos implantados con la
hormona, un aumento de la actividad y agresividad, pero estos individuos, también
sufrieron una reducción significativa de la tasa de crecimiento en longitud corporal
transcurridos dos meses tras la implantación. Estos resultados sugieren que, aunque poseer
un elevado nivel de testosterona puede tener efectos positivos sobre la agresividad y
actividad, también hay unos costes asociados que provocan una reducción en el
crecimiento corporal.
INTRODUCCIÓN
Muchos caracteres morfológicos y comportamentales que tienen un efecto directo
sobre la supervivencia y la función reproductora, están determinados por las hormonas.
Las hormonas sexuales, especialmente las de los machos, han recibido especial atención en
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los últimos años. La testosterona, la hormona sexual más generalizada en los vertebrados,
es no sólo responsable del desarrollo y maduración de los órganos sexuales, sino que es
además, directamente inductora del comportamiento agresivo que caracteriza a las especies
territoriales. La importancia de la testosterona como un modulador principal de la agresión
se ha documentado en muchos animales (Wingfield, 1985; Wingfield .et al., 1987),
incluyendo a los reptiles (Fox, 1983; Moore, 1988; Salvador et al., 1996, 1997). Moore y
Marler (1987) demostraron que los machos implantados con testosterona eran
significativamente más agresivos que los controles. Un beneficio de un aumento en la
agresividad es el mayor éxito en las confrontaciones entre machos por un recurso. En
muchas especies, los machos más agresivos, con un aumento de los niveles de testosterona,
tienen más éxito en la competencia por reproducirse (Wittenberger, 1981). Por ejemplo, el
iguánido U/a s/ansburiana aumentaba el tamaño de sus territorios, obtenía dominios
vitales de mayor calidad y tenía un mayor estatus en la jerarquía de dominancia (Fox,
1983). En un trabajo previo con juveniles de Palgirus (ver capítulo 5), se demostró que
los juveniles más agresivos poseían dominios vitales mayores. Este beneficio se puede ver
reducido por un aumento en los costes de la agresividad, como por ejemplo, el riesgo de
acabar herido, un aumento en la exposición a depredadores o un aumento en el gasto
energético, lo que conlíeva unas expectativas de vida más bajas (Marler y Moore, 1988,
1989, 1991).
La testosterona también puede tener un efecto sobre el crecimiento corporal. Abelí
(1998) demostró que los individuos juveniles hembras de Seeloporus virgatus tratados con
testosterona sufrieron una reducción significativa de la tasa de crecimiento de la masa y
longitud corporal, después de transcurrido un periodo de seis meses desde que fueran
implantados. En la serpiente Tharnnop/iis sir/a/ls parietalis, la testosterona inhibía el
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crecimiento (Crews et al., 1985). Elevados niveles de testosterona, al estar asociados con
un aumento de la actividad y del comportamiento territorial en la lagartijas, pueden
provocar un aumento en el gasto energético y tener un efecto directo sobre la tasa
metabólica (consumo de oxigeno) (Marler et al., 1995).
En este capítulo, se investiga el efecto de la testosterona sobre la agresividad,
actividad , tamaño del dominio vital y crecimiento de los individuos juveniles machos de
P. aig/rus. Aquí, se explora la idea de que los beneficios que pueden conferir un aumento
de la agresividad en una clase de edad no adulta, se pueden ver reducidos por costes que
influyen sobre el crecimiento, cuando la tasa de crecimiento es importante para que los
individuos juveniles puedan alcanzar rápidamente un tamaño mayor que les permita
defender los recursos frente a otros machos más pequeños.
MATERIAL Y METODOS
Este trabajo se realizó en un área de 0.5 ha en el bosque de melojo (Quercus
pyrenaica) cercano a Navacerrada (Madrid). El área se delimité durante febrero de 1999 y
se dividió en una parrilla con marcas cada 10 metros. Entre el 4 y 20 de abril de 1999 se
buscaron y capturaron, a mano, individuos machos juveniles (nacidos el otoño anterior). A
los individuos capturados se les marcó, permanentemente, mediante una combinación de
falanges cortadas, se les midió la longitud cabeza-cuerpo (LCC) por medio de una regla
con una precisión de 0.5 mm, se les pesó por medio de una balanza electrónica con una
precisión de 0.01 g, y se determiné su sexo, según el método descrito en el capitulo 1.
También se anotó la condición de la cola (entera o rota). Así mismo, se anotó en un mapa
el lugar de captura. Los individuos seleccionados para el experimento fueron machos con
una LCC mínima de 35 mm. Se obtuvieron un total de 17 individuos machos que fueron
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asignados al azar a uno de los dos tratamientos: experimentales y controles. El grupo
experimental estaba compuesto de 10 individuos y el control de 7. Se comprobó que la
talla y peso de los dos grupos de individuos no difería significativamente. A los individuos
experimentales se les implantó un 1 mm de propionato de testosterona (Sygma Chemicals)
introducido en un tubo silástico de 4 mm de longitud. A los controles se les introdujo el
tubo, pero sin la hormona. Este tubo era colocado en la zona subdérmica del costado
derecho de los individuos (entre la pata anterior y posterior) por medio de una incisión en
la piel, con un bisturí, por la que se introdujo el tubo silástico, después de haber horadado
un pequeño canal entre ésta y el tejido subyacente con ayuda de una aguja de plástico de
diámetro mayor que el tubo. Una vez acomodado el implante, se cosió la incisión con uno
o dos puntos de sutura y para finalizar, se aplicó un desinfectante sobre la herida suturada.
La dosis de hormona administrada y el tamaño del implante estaban ajustados al peso y
talla de los animales, según lo publicado previamente en esta y otras especies (Marler y
Moore, 1991; Hews y Moore, 1995; Hews et al., 1994; Salvador et al., 1996, 1997; Abelí,
1998) y, aunque, no se midieron los niveles de testosterona en sangre, no se observó
ninguna evidencia de los posibles efectos tóxicos de la hormona. Posteriormente a la
manipulación de los individuos, estos fueron marcados con marcas de pintura en el dorso
para su identificación en el campo y fueron soltados en el mismo lugar y día de captura.
A. partir de una semana después a la implantación de los individuos, se realizaron
observaciones de los mismos, durante las 10.00-1330 horas y las 1600- 1700 horas,
siguiendo el método de hacer seguimientos de individuos focales durante periodos
predeterminados de tiempo (15 minutos). En estos seguimientos, se anotó cada 30
segundos (“muestreo uno-cero”, Altmann, 1974) el comportamiento de los individuos y
actividad (movimiento/ no movimiento). También se hicieron recorridos periódicos de la
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parcela de estudio, en la que se anotaron en un mapa de la misma la posición de cada
individuo visto. En base a estos puntos se construyó el dominio vital de cada individuo
(Rose, 1982). Para que hubiera independencia entre los puntos de observación se utilizó un
solo punto por día para cada individuo. Se estimó que el número mínimo de puntos que
determinan al menos el 80 Va del dominio vital fue de 8 (rango entre 8 - 12) (Rose, 1982).
Para estimar el grado de agresividad de los individuos se usaron intrusos atados,
que fueron presentados a los individuos focales siguiendo los métodos usados por Stamps
(1977a, 1978; ver capítulo 5). El intruso era atado alrededor del abdomen con un hilo
oscuro de nylon de 2 metros de longitud (0.1 mm de grosor), que estaba atado a un palo;
luego, el intruso fue colocado a 20 cm del individuo focal y el palo era fijado al suelo para
restringir los movimientos del intruso. El experimentador se retiraba unos tres metros y
observaba al residente durante 5 minutos, anotando la primera respuesta del individuo
focal frente al intruso. Como intrusos, se utilizaron individuos del mismo sexo y edad que
fueron capturados a unos 200 metros de distancia del área de estudio. Se introdujeron
como intrusos, individuos igualados en talla al individuo focal (< 5% de la diferencia en
LCC). La primera respuesta del individuo focal se categorizó como agresiva (si el
residente perseguía al intruso o lo mordía), o no-agresiva (si el residente se aproximaba,
hacía alguna postura de desafio, evitaba, huía o ignoraba al intruso). Nótese que en la
categoría “no-agresiva” se incluyen comportamientos que en el capítulo anterior se
consideraron agresivos; esto es porque esta especie es de por si agresiva hacia los intrusos
y la única forma de cuantificar el aumento en agresividad inducido por la testosterona es
seleccionando para la categoría “agresiva” las respuestas agresivas más extremas y
acusadas.
87
Cap. 6. Efecto de la testosterona sobre la agresividad, actividad y crecimiento de losjuveniles.
Para estimar si había diferencias entre la tasa de crecimiento en LCC entre
experimentales y controles se realizó una recaptura, en la que se volvió a pesar y medir a
los individuos recapturados. La tasa de crecimiento en LCC se calculó como el incremento
en LCC (mm) entre la captura y recaptura dividido por el tiempo (días) pasado entre ellas.
La recaptura se llevó a cabo a partir del 4 de junio de 1999 y hasta el final del mes se
buscaron a los individuos que faltaban por recapturar en la parcela y en la banda de 20
metros que rodeaba a la misma.
RESULTADOS
La testosterona tuvo un efecto sobre la agresividad y la actividad. Siete de 10
individuos del grupo experimental tuvieron una respuesta agresiva, mientras que sólo 1 de
6 individuos controles tuvieron respuestas agresivas (X2(1) = 5.13, P = 0.023), demostrando
que la testosterona aumentaba la agresividad. Los individuos experimentales fueron más
activos (0.49 + 0 03 n = 10) que los controles (0.36 + 0 03 n7) (ANOVA, F
116 = 5.8, P
= 0.033).
En el momento de la implantación no hubo diferencias en LCC y peso entre
controles (LCC (X ±lES) = 37.8 + 0.68 mm; peso= 0.97 + 0.05 g, ir=7) y experimentales
(LCC = 38.15 + 0.52 mm; peso 1.05 + 0.04 g, n10), (ANOVA, para la LCC: F1 16=
0.18, P = 0.67; para el peso: F116 = 1.18, P = 0.3). El número de días transcurrido entre la
primera captura y la recaptura no fue diferente entre experimentales (60.16 + 1.47 días) y
controles (61.6 + 1.08 días) (ANOVA, F1,11 = 0.67, P =0.43). Hubo un efecto de la
testosterona sobre el crecimiento, ya que los individuos experimentales tuvieron una tasa
de crecimiento en LCC menor (0.076 + 0.08 mm/día; LCC final = 42.8 ±1 mm, n =6) que
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la de los controles (0.16±0.07mm/día; LCC final = 47.5 + 1.18 mm, n 6), (ANOVA








Figura 1: Diferencia de talla (LCC) entre controles (O) y experimentales (O) en el
momento de la implantación (0) y transcurridos dos meses (2).
El tamaño del dominio vital no fue diferente entre Los individuos experimentales
2 2(44.4 + 5.17 m , n = 10) y los controles (50.6 + 9.5 m , n = 7) (ANOVA, F1,16 = 0.45, P =
0.8).
DISCUSIÓN
Los resultados de este capítulo demuestran que la testosterona tiene un efecto sobre
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un aumento de la agresividad y la actividad en los individuos experimentales. También
aquellos individuos que fueron implantados con testosterona alcanzaron una menor talla
que la que la alcanzaron los controles, pasados dos meses desde la implantacion.
El tamaño corporal y la agresividad normalmente influyen en las relaciones de
dominancia y confieren ventaja en el acceso a los recursos (Archer, 1988). Los machos
juveniles implantados con testosterona fueron más agresivos que los controles y la
agresividad, como se ha mencionado, influye ventajosamente en el éxito de las
interacciones con conespecificos y en la adquisición de dominios vitales mayores y de
mayor calidad (Fox, 1983; capitulo 5). El grado de agresividad individual o la dominancia
relativa pueden ser importantes en determinar el tamaño o calidad del territorio que un
animal puede asegurar y retener. Este parece ser el caso en algunas especies de lagartijas
(Brattstrom, 1974; Ferner, 1974; Fox, 1978; Fox et al., 1981).
Un aumento en la agresividad y la actividad conlíeva unts costes. Los machos
implantados con testosterona podrían haber tenido menor crecimiento que los controles
debido al aumento de la actividad y agresividad, lo que conduciría a un incremento en el
gasto energético, y a una menor energía almacenada utilizable para el crecimiento (Marler
y Moore, 1988). Otros autores también han reportado una disminución en la tasa de
crecimiento corporal después de la administración de testosterona (Hews et al., 1994;
Abelí, 1998).
Auñque en este trabajo no se ha podido examinar el efecto de la testosterona sobre
la supervivencia debido a que el tamaño de muestra era muy pequeño, una reducción del
crecimiento corporal puede reducir la probabilidad de supervivencia en los individuos
juveniles. Algunos estudios han examinado el efecto del tamaño corporal sobre la
supervivencia de las lagartijas juveniles y han demostrado que los individuos más grandes
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tienen una ventaja de supervivencia sobre los más pequeños (Fox, 1978; Ferguson et al.,
1983). El tamaño corporal está relacionado con la fuerza y es un factor importante en
explicar el resultado de los conflictos animales (Beaugrand y Zajan, 1985). El tamaño
corporal también puede influir en la agresividad, y diferencias del tamaño corporal entre
juveniles es probable que afecten a sus interacciones con conespecíficos durante la
adquisición de dominios vitales óptimos. El aumento en la agresividad no sólo puede tener
costes que afecten al crecimiento, sino que individuos más agresivos y con mayor
actividad pueden estar mucho más expuestos a los depredadores y por lo tanto, sufrir una
mayor mortalidad (Marler y Moore, 1988). Aunque, parece probable que los individuos
menos agresivos pueden ser competitivamente excluidos y forzados a quedarse en áreas de
elevado riesgo o en hábitats de pobre calidad (ver capítulo 5), y que en anteriores
experimentos se ha mostrado que los machos con niveles de testoterona elevados
incrementaron el tamaño del dominio vital (DeNardo y Sinervo, 1994), en este trabajo, no
hubo diferencias en el tamaño del dominio vital entre experimentales y controles. Un
resultado similar se habla descrito para machos adultos (Salvador et al., 1996). Esto puede
deberse a que, aunque los machos experimentales podrían aumentar su dominio vital
gracias a su mayor agresividad, la reducción que sufren en el tamaño corporal provocaría
que sus dominios vitales no difirieran del de los controles que eran menos agresivos. El
tamaño corporal parece estar fuertemente asociado con el tamaño del dominio vital en
lagartijas (Turner et al., 1969; Christian y Waldschmit, 1984) y varios autores han
demostrado una fuerte relación entre el tamaño del dominio vital y el tamaño corporal, lo
cual ha sido explicado por los requerimientos energéticos, los costes de la obtención de
alimento y su densidad (Schoener, 1968). También otros factores no relacionados con la
carga de testosterona como por ejemplo la densidad de machos competitivos, podrían
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influir en el hecho de que no haya diferencias en el tamaño del dominio vital entre
experimentales y controles.
En este trabajo también se ha visto que las tasas de movimiento de los individuos
experimentales fueron más elevadas que las de los controles. En trabajos anteriores
también se ha reportado un incremento en la actividad de los machos implantados con
testosterona (Marler y Moore, 1988; DeNardo y Sinervo, 1994; Salvador et al., 1997). Este
aumento en actividad puede ser ventajoso para defender y explorar los dominios vitales, ya
que los individuos dedicarían más tiempo a patrullar sus territorios, tanto para expulsar a
los intrusos como para buscar alimento. Sin embargo, este incremento en la actividad,
también tiene unos costes. Los individuos más activos pueden ser más conspicuos a los
depredadores (Marler y Moore, 1988; DeNardo y Sinervo, 1994) y pueden sufrir un
aumento de la tasa metabólica lo que se traduciría en una disminución de la energía
almacenada (Marler y Moore, 1988).
La testosterona puede tener, además de los efectos comentados, otros efectos que se
podrían denominar secundarios sobre la fisiología del organismo. En los últimos años se
ha desarrollado la idea de que la testosterona ejerce una influencia negativa sobre el
sistema inmune; si bien no está claro si este es un efecto directo o el resultado del estrés
general debido a la mayor actividad y mayor agresividad inducida por la hormona (Marler
y Moore, 1991; Folstad y Karter, 1992; Salvador et al., 1996)
Pará concluir, se puede decir que, a pesar de que elevar los niveles de testosterona
puede ejercer efectos positivos sobre la agresividad y actividad, ello conlíeva unos costes
que se traducen en un retraso del crecimiento corporal. Para los individuos juveniles en
fase de crecimiento, estos costes podrían afectar a la subsiguiente supervivencia o al





La presente tesis muestra que existe una interrelación entre factores morfológicos,
comportamentales y de uso del espacio que afectan a la supervivencia de los individuos,
desde que nacen hasta que alcanzan la talla de adultos reproductores. Los factores
morfológicos como la talla y la condición corporal afectan a la supervivencia. Una mayor
talla proporciona una mayor probabilidad de supervivencia invernal, ya que la
supervivencia invernal de los recién nacidos de Palgirus estuvo asociada con un mayor
tamaño corporal (LCC). Los individuos más grandes pueden tener una menor mortalidad
porque tienen una mayor resistencia a la falta de alimento o porque tienen más reservas
energéticas para resistir durante el aletargamiento invernal y los primeros días de la
emergencia tras el invierno. También una mayor talla proporciona ventajas en los
conflictos intraespecíficos y en la adquisición de recursos. La talla de los individuos está
en gran parte determinada por la fecha de eclosión, que a su vez influye en la probabilidad
de supervivencia. Como hay un intervalo de un mes entre los nacimientos más tempranos y
los más tardíos, es probable que aquellos recién nacidos que eclosionan antes puedan
crecer hasta alcanzar un mayor tamaño que los que eclosionan más tarde. La fecha de
eclosión temprana influye en las características de los individuos cuando alcanzan la
madurez; aquellos individuos que nacieron antes y sobrevivieron hasta la edad adulta
tuvieron una talla mayor, una cabeza más grande y dominios vitales que contenían un
mayor número de hembras con las que potencialmente podrían tener más oportunidades
para reproducirse.
Cuando se examina en conjunto la supervivencia hasta la madurez, los análisis
demuestran que la probabilidad de supervivencia de los juveniles de la Lagartija colilarga,
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P. aig/rus, fue relativamente baja, variable entre periodos de tiempo y asociada tanto con
caracteres fenotípicos (sexo, condición corporal y LCC) como con el uso del microhábitat.
Los resultados, además, sugieren que la importancia relativa de los diferentes agentes
selectivos puede cambiar en respuesta a la variación ambiental y durante la vida de los
individuos, y diferir entre machos y hembras. La condición corporal fue la variable que
influyó en la supervivencia a lo largo de casi todos los períodos de tiempo. Esta asociación
entre condición corporal y supervivencia probablemente no refleja un efecto causal de la
condición temprana sobre la supervivencia a largo plazo. Más plausible es que la condición
corporal a edad temprana sea simplemente un indicador de la habilidad para adquirir
buenos dominios vitales. Dentro de esta habilidad para adquirir dominios vitales que
aumenten la probabilidad de supervivencia hasta la madurez, probablemente a través de
proporcionar una buena condición corporal a los individuos, una mayor talla, proporciona
ventajas en los conflictos intraespecíficos, ya que para adquirir t¿rritorios los conflictos
entre individuos de la misma edad son habituales y el resultado de los conflictos entre los
juveniles machos de la Lagartija colilarga estuvo determinado por la talla de los
individuos. Así mismo, las diferencias entre el dominio vital de los juveniles
supervivientes y no supervivientes indican la importancia de las interacciones agonísticas
en provocar estas diferencias.
Adicionalmente a la talla, se sugiere que el comportamiento agresivo podría
determinar el tamaño y calidad del dominio vital que una lagartija puede procurarse; este
tamaño y calidad del dominio vital puede influir en el comportamiento de la lagartija que
vive en él, y subsiguientemente, en su supervivencia. Un aumento de la agresividad de los
individuos no sólo conlíeva unos beneficios, sino que también tiene unos costes asociados
que se traducen en un retraso del crecimiento corporal. Para los individuos juveniles en
94
Con clusioneg
fase de crecimiento, estos costes podrían afectar a la subsiguiente supervivencia o al
estatus social que tendrán como adultos.
La adquisición de dominios vitales de calidad aumenta también la probabilidades
de supervivencia, ya que las características del microhábitat son una importante fuente de
variación en lá supervivencia de los juveniles. De hecho los individuos son capaces de
estimar el valor del recurso en conflicto y este valor también determina el resultado de las
peleas intraespecíficas. Los individuos recién nacidos que tuvieron dominios vitales con
más cobertura pudieron tener más oportunidades de escapar de los depredadores, y por
ello, incrementar su probabilidad de supervivencia. Los juveniles de P. aig/rus pueden
competir por dominios vitales con más cobertura o menos cobertura vegetal, dependiendo
de la estación del año en que se encuentren. Por ejemplo, durante la estación de actividad
de la primavera, la supervivencia de los juveniles al principio de la primavera disminuía
con el incremento en la cobertura de vegetación. Este hecho corrobora que las
características del microhábitat son una importante fuente de variación en la supervivencia
de los juveniles. Otras ventajas asociadas con la complejidad del hábitat, como por
ejemplo, la adquisición de una mayor talla en la próxima estación, podrían estar
involucradas. El crecimiento, y consecuentemente, la talla, puede estar influenciado por las
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